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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE BEZIEHUNCEN ZWISCHEN 
DER WASSERABGABE DER PFLANZEN UND IHRER 
ATMUNGSGROSSE. 

Von 
H. M. CoLLorio. 

Mit 2 Textsbbildungen. 

(Eingegangen am 24. September 1927.) 


I. Einleitung. 


Eine große Anzahl von Arbeiten hat sich mit dem Einfluß äußerer 
Bedingungen auf die Sauerstoffatmung höherer und niederer Pflanzen 
befaßt. In den Kreis der Untersuchungen wurden gezogen vor allem 
die Temperatur, das Licht, die Sauerstoff- und Kohlendioxydkonzen- 
tration, die Darbietung verschiedenartiger und verschieden konzen- 
trierter Nährlösungen und zuletzt mechanische Reizwirkungen. Ver- 
hältnismäßig wenig untersucht hat man bisher den Einfluß des 
Wassergehaltes in der Pflanze und parallel damit die Wirkung 
trockener und feuchter Luft auf die Sauerstoffatmung. 

Es gibt in der Literatur eine ganze Anzahl von Arbeiten, welche die 
große Bedeutung der Wasserabgabe der Pflanzen für die Größe der 
Atmung dartun können. So findet beispielsweise KoLkwırz (1) bei 
stark gequollenen Gerstenkörnern eine höhere Kohlendioxydabgabe als 
bei ausgetrockneten. MoLIsScH (2) untersuchte den Einfluß der Transpi- 
ration auf den Abbau der Stärke in den Blättern. Er arbeitete mit abge- 
schnittenen Blättern von T'rapaeolum majus, auch mit anderen Pflanzen, 
indem er die eine Blatthälfte im dunstgesättigten Raum, die andere an 
der Luft, um sie zum Welken zu bringen, mehrere Stunden lang liegen 
ließ. In den welken Blättern fand er, mit Ausnahme der Gegend der 
Schließzellen und der Blattadern, nach der Sacusschen Jodprobe keine 
Stärke mehr, dagegen sehr viel in den voll turgeszenten Blättern des 
wasserdampfgesättigten Raumes. MorıscH fand, daß abgeschnittene 
Blätter ihre Stärke in trockener Luft, also bei starker Transpiration, 
viel rascher verlieren als in dampfgesättigter Luft, wo die Transpiration 
ganz oder nahezu unverändert ist. ILIIN (3) bestimmte in einer Reihe 
von ein-, zwei- und dreistündigen Versuchen die Kohlendioxydabgaie 
von reifen, wachsreifen und milchreifen Weizensamen nach der PETT“x- 
KOFER-Methode, auch mit Hilfe des PoLowzowschen Apparates und 
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ermittelte auch durch Wägung den Substanzverlust bei der Atmung. 
Dieselben Untersuchungen machte er mit abgeschnittenen Blattern, zu- 
nächst im frischen und dann im welken Zustande innerhalb 24 Stunden. 
Er fand, daß Wasserentzug wasserreicher Organe die Atmungsenergie 
in bedeutendem Maße steigert, dagegen die Kohlenstoffassimilation 
stark zurückdrängt. Tr. Horn (4) ließ abgeschnittene Blätter von 
Syringa vulgaris mit dem Blattstiel in Wasser tauchen und setzte 
sie 1, 2 und 3 Stunden intensivster Sonnenbestrahlung aus. Dabei 
fand sie, nach vorgenommener Stärkeprobe (Sacus), in den Blättern 
keine Stärke mehr; dagegen häufte sich in Blättern, die nicht der 
Sonnenbestrahlung ausgesetzt waren und bei kühlem Wetter im diffusen 
Licht untersucht wurden, Stärke an. An halbierten Blättern prüfte sie 
in der einen Hälfte sofort den Stärkegehalt und fand ihn reichlich ; die 
andere Hälfte wurde in einem Exsikkator zum Welken gebracht und 
nach einiger Zeit auf Stärke untersucht; die gespeicherte Stärke hatte 
sich aufgelöst. Sie findet also auch, daß Welken die Ursache des Stärke- 
schwundes sei. 

Wie aus dem vorausgehenden ersichtlich ist, waren diese Unter- 
suchungen aber nur auf abgeschnittene Blätter beschränkt. Die Kohlen- 
dioxydabgabe bestimmten lediglich KoLkwırz und ILJIN, ohne aber 
genauere Untersuchungen über die Beziehungen der Wasserabgabe der 
Pflanzen zur ersteren anzustellen. 

Meine Aufgabe nun sah ich darin, vor allem nicht mit abgeschnit- 
tenen Blättern, sondern mit ganzen, lebenden Pflanzen zu arbeiten. 

Dabei sollte bestimmt werden: 

1. Die Kohlendioxydabgabe im trocknen und feuchten Luftstrom. 

2. Die Atmungsgröße im trocknen und feuchten Luftstrom bei vor- 
heriger Wassersättigung des Bodens. 

3. Die Kohlendioxydabgabe nach einer längeren Welkungsperiode 
in trockner und feuchter Luft. 

4. Die Atmungsgröße nach einer ein-, zwei-, drei- und viertägigen 
Trockenperiode und der Einfluß einer Welkungsperiode mit nachfolgen- 
der Wassersättigung auf die Kohlendioxydabgabe. 


II. Beschreibung der Apparatur. 

Ich benutzte die Apparatur, die SterP und Noack (5) in ihren Ver- 
dunstungsversuchen anwendeten. In ihrer Arbeit haben sie eine ein- 
gehende Schilderung davon gegeben. Für meine Zwecke mußte ich 
einige vornehmen, die im folgenden erläutert werden sollen 
(siehe Abb. 1). 

Die Versuchsanordnung ist durch die Abbildung zur Darstellung 
gebracht. Die Zeichnung gibt sie in schematischer Ansicht von oben 
gesehen wieder. 
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Die für die Versuche verwendete Luft wurde einer PreBluftflasche (1) 
mit Reduzierventil (la) entnommen. Zur restlosen Befreiung von Koh- 
lensäure strömte sie nach Verlassen eines Strömungsmanometers (2) von 
unten nach oben durch eine hohe Wouurrsche Flasche (3), die mit 
Barytwasser gefüllt war, und von hier durch eine lange, schräg gestellte 
Glasröhre, die ebenfalls mit Barytlauge beschickt (4) war. Für einen 
kleinblasigen Luftstrom sorgten in beiden Fällen die zu einer feinen 
Spitze ausgezogenen Einmündungsrohre. In diesen beiden Gefäßen wird 




















Abb. 1. 


das Kohlendioxyd der Preßluft vollständig absorbiert. Jeden dritten 
Tag erneuerte ich das Barytwasser. Die lange Glasröhre (4) trug am Ende 
ein Gabelstück mit zwei Hähnen (5). Ein Luftweg führte durch einen 
Vortrockenturm (6) mit Chlorkalzium, dann durch ein 2 m langes 
weites Glasrohr, das mit Phosphorpentoxyd gefüllt war (7). Dessen 
große Oberfläche nimmt jede Feuchtigkeit aus der Luft. Zuletzt strömt 
sie noch einmal durch einen Trockenapparat, wie er in chemischen Unter- 
suchungen, in denen Gase getrocknet werden müssen, zur Anwendung 
kommt (8). Ein eingeschaltetes Kontrollröhrchen mit entwässertem 


Kupfersulfat (9) zeigt die geringste Feuchtigkeit durch Blauwerden an. 
1* 
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Der andere Weg sollte zur Erzeugung eines wasserdampfgesättigten Luft- 
stromes dienen. Die von Kohlensäure freie Luft ging durch ein System 
von Kapillaren mit angeschmolzenen Kugeln (10), die mit destilliertem 
Wasser gefüllt waren. Die durch sie strömende Luft sättigte sich voll- 
ständig mit Wasserdampf. Dieses Röhrensystem schwamm aufrecht in 
einem mit Wasser gefüllten Zinkkessel (11), dessen Temperatur auf 
konstant 17° gehalten wurde. An seiner Ausmündung war eine Kon- 
trollbarytwasserflasche (12) angebracht, um etwa nicht absorbiertes 

nachzuweisen. Das eigentliche AtmungsgefäB (13), s0- 
wie die Wägeröhre (14) zur Feuchtigkeitsbestimmung sind in der Arbeit 
von Srerp und Noak eingehend beschrieben. Zur Aufnahme der 
Atmungskohlensäure dienten zwei Pettenkoferröhren (15), deren Inhalt 
nach Ablauf der einstündigen Versuche mit Oxalsäure nach PETTEN- 
KOFER titriert wurde. Jede Röhre faBte 100 com Barytwasser, wovon 
immer 25 ccm titriert wurden, und zwar ergab aus drei Titrationen das 
Mittel die gesuchte Kohlendioxydmenge für 25ccm; das Vierfache dann 
für 100 com. Im Laufe der Versuche zeigte sich, daß die zweite Petten- 
koferröhre entbehrt werden konnte; ihr Inhalt veränderte sich sehr 
wenig, da schon in einer Röhre die Atmungskohlensäure absorbiert 
wurde. Eine Gasuhr (16) am Ende des Systems gab die Literzahl der 
durchgeschickten Luftmenge an. 

Nach Zusammenstellen des Apparates wurde er auf seine Brauchbar- 
keit für Atmungsversuche geprüft, zunächst ohne Pflanzen. In diesen 
blinden Versuchen untersuchte ich das Trockensystem, die Wasser- 
dampfsättigung bei bestimmter Temperatur, das Vorhandensein von 
Kohlendioxyd in der weitverzweigten Apparatur. Zum Schluß stellte 
ich noch Versuche an über die Luftliterzahl, um einen möglichst klein- 
blasigen, langsamen Luftraum zu erhalten. 

Die Ergebnisse dieser blinden Versuche waren folgende: 

Im trocknen Luftstrom zeigte sich nach der ersten Stunde nur mehr 
eine Feuchtigkeitszunahme von 0,0027 g pro 11 bei einer Temperatur 
von 25° im Atmungsgefäß. Schon in der zweiten Stunde war keine Ge- 
wichtszunahme des Wägeröhrchens mehr zu beobachten. 

Im feuchten Luftstrom wurde bei einer Temperatur von 17° die voll- 
kommene Wasserdampfsättigung erreicht. Die errechnete physikalische 
Zahl, den Tabellen entnommen, beträgt bei dieser Temperatur pro 11 
Luft 14,533 mg. Ich fand in einem dreistündigen Versuch den Mittel- 
wert von 14,000 mg. (Im neueingefüllten Zustand nimmt das Phosphor- 
pentoxyd nicht die errechnete Wassermenge auf, sondern weniger, erst 
im honigartigen Zustand der Oberfläche besitzt es seine größte Auf- 
nahmefähigkeit.) 

In dem weitverzweigten System befindet sich vor Versuchsbeginn 
immer eine gewisse Menge Luftkohlensäure, die daraus entfernt werden 
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muß. Ein 20 Minuten langes Einleiten von kohlensäurefreier PreBluft 
verdrängt sie vollständig. Das Chlorkalzium des Vortrockenturmes 
enthält, besonders im ungebrauchten Zustande, infolge seiner großen 
Oberfläche mehr oder weniger Luftkohlensäure, die zu unrichtigen Ver- 
suchsresultaten Anlaß gibt. Durch längeres Einleiten von kohlendioxyd- 
freier Preßluft wurde auch diese entfernt. 

In beiden Fällen konnte nach 20 Minuten Versuchsdauer in den 
Pettenkoferröhren kein Kohlendioxyd mehr nachgewiesen werden. 

Eine Luftliterzahl von 91 pro Stunde erwies sich zur Bildung eines 
langsamen Blasenstromes mit möglichst vielen kleinen Blasen am ge- 
eignetsten. Durch ein Reduzierventil an der Preßluftflasche konnte er 
immer konstant gehalten werden. 


III. Versuchspflanzen und ihre Behandlung. 


Zunächst einiges über die Art, Kultur und Behandlung der Versuchsobjekte. 

Um ein möglichst einheitliches Bild der zu behandelnden Frage zu erhalten, 
beschränkte ich mich nicht auf eine Pflanzenart, sondern suchte auch besondere 
Pflanzentypen aus, die schon, rein morphologisch betrachtet, besondere Ein- 
richtungen besitzen, die Transpiration einzuschränken. Es waren dies Pflanzen 
mit mittlerer Wasserabgabe, wie Pisum sativum und Phaseolus, solche mit stark 
eingeschränkter Transpiration, und solche mit starker Wasserabgabe, Schatten- 
pflanzen, 

Was die Kultur und Behandlung der besonderen Typen anbelangt (Erica, 
Genista, Sedum, Agave, Athyrium filix femina) so möchte ich gleich hier er- 
wähnen, daß es sich um schon vollentwickelte, ge- 
sunde Pflanzen handelte, die mit ihrer Topferde in 
Zinktöpfe gesetzt wurden, die unten näher geschil- 
dert werden sollen. Ihre Wurzeln blieben so unbe- 
schädigt. Die Durchschnittstemperatur für ihre 
Kultur betrug im Nordhaus des hiesigen Institutes 
15—20°. 

Pisum sativum und Phaseolus wurden immer 
frisch gezogen. 30 Samen von Pisum sativum, einer 
reinen Linie Pisum-Concordia aus Svalôf in Schwe- 
den, wurden leicht angeritzt und 12 Stunden ange- 
quollen, dann in feuchtem Sägemehl zum Keimen 
gebracht, bis die Wurzel etwa 1 cm lang war. In die 
Zinktöpfe, die genau ins Atmungsgefäß paßten, kam 
auf eine Schicht Tonscherben immer dieselbe Erde 
aus der Gärtnerei und in diese die 30 Samen (Abb. 2). Das Alter betrug 12 bis 
14 Tage bei einer Durchschnittshöhe von 160 mm. Von Phaseolus setzte ich 
immer 5 Samen ein; von den entwickelten kamen 3 Pflanzen mit großen 
schönen Blättern zur engeren Wahl. Ihr Alter schwankte zwischen 16 und 
18 Tagen. Um für gleichartige Entwicklung der Versuchspflanzen zu sorgen, 
wurden sie jeden 2, Tag früh 10 Uhr begossen. 

Die Versuchstöpfe wurden kurz vor dem Versuch, um Bodent iration 
zu verhindern, mit einer Gipsschicht verschlossen, auf die nach dem Erhärten 
eine Mischung von einem Teil Kakaobutter und einem Teil Paraffin kam. Diese 
vereinigt einen niedrigen Schmelzpunkt mit schnellem Erstarrungsvermögen, 
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IV, Versuche. 
1, Abschnitt. 

Ich gebe hier den ersten Versuch in Extenso wieder. Bei den weiteren 
Ergebnissen will ich mich nur auf die errechneten Durchschnittswerte 
beschränken. Die ausführlichen Tabellen können jederzeit im bota- 
nischen Institut zu München eingesehen werden. 


1, Versuch: Ein Versuchstopf mit 30 gesunden Pisum-Pflanzen wurde in 
das Atmungsg eingesetzt und dieses lichtdicht mit einer Blechplatte, um 
eine Ein des Lichtes zu verhindern, verschlossen, 20 Minuten lang ließ 
ich vorerst trockne Luft durchströmen, dann erst wurden Wägeröhre und 

angeschaltet, Nach einer Stunde wog ich das erstere und errechnete 
die Feuchtigkeitszunahme pro 11 in der Stunde bei der konstanten Tempera- 
tur von 17°, Dann füllte ich das Barytwasser aus der Röhre in kleine, hohe 
Flaschen mit Gummistopfen, das erst nach längerem Absitzen titriert wurde, 
So dauerte der Versuch 4 Stunden lang im trockenen Luftstrom. Durch Drehung 
des Hahnes am Gabelstück wurde dann der feuchte Luftstrom in Tätigkeit ge- 
setzt und 5 Stunden lang beobachtet. Nach Ablauf des 9stündigen Versuches 
nahm ich den Versuchstopf heraus und bestimmte von den 30 abgeschnittenen 
Versuchspflanzen, Blatt-Friachgewicht( Bl, Fr.G.), Stengel-Frischgewicht(St.Fr.G.) 
und Gesamt-Frischgewicht (Ges. Fr.G,). In einem Dampftrockenapparat wurde 
nach Ablauf von 12 Stunden bei 90° das Trockengewicht von Blättern und 
Stengeln bestimmt. Die Versuche ergaben folgende Werte: 

















à ur Liter pe u Penile: Kohlen- De | Durch- 
x. pro keit dioxyd | se hnitts- 
asta. | Auen | innen | Lo 1 | pro 100. com Ieuchtigkeit “00. 

A. Trockener Luftstrom, 

1 39 9 19 17 13,30 64 | 

2} #10) 9 | 10 | m | 1340 | 38 | 

slıo-n| 9 19 17 13,30 3,6 | 3,36 3,6 

4 } 11-12 9 19 17 14,44 4,4 
B. Feuchter Lujftstrom : 

5) 12-1 | » 19 | 17 | Mae] 34 | 

e| 12 | 9 19 | at | 140 se | | | 

ti 2-3 9 19 17 14,50 5,2 14,45 5,2 

s| 34 | 9 19 | 17 | u“ 52 | | | 

9 45 9 19 17 14,40 82 | | 




















Bei Gewinnung der Durchschnittskohlendioxydwerte lieB ich immer 
den Wert der ersten Stunde weg, da dieser in allen Versuchen als zu 
hoch gefunden wurde. Sehr oft war auch der zweite Wert noch sehr 
hoch. Es wurden aber immer nur die Werte berücksichtigt, die normale 
Größe zeigten und nur aus diesen die Durchschnittswerte berechnet. 
Die Werte waren großen Schwankungen unterworfen, doch zeigte sich 
in fast sämtlichen Versuchen vom der dritten Stunde ab ein merk- 
würdiges Fallen der Kohlensäurewerte. 

Exgaben die Vorversuche im trocknen Luftstrom keine Gewichts- 
zunahme des Wägeröhrchens, so mußte in diesem Versuche die Gewichts- 
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zunahme desselben auf Wasserabgabe der Pflanze zurückzuführen sein. 
In meinen sämtlichen Versuchen wurden ungefähr 91 Luft durch das 
AtmungsgefäB geschickt und die Pflanzen gaben im trocknen Luft- 
strom ungefähr 9mal 14 mg gleich 126 g Wasser ab. Im feuchten Luft- 
strom konnten sie überhaupt kein Wasser oder nur Spuren abgeben. 
Die DurchschnittsatmungsgréBe beträgt 3,6 mg Kohlendioxyd pro 
100 com Barytwasser, steigt aber im feuchten Luftstrom auf 5,2 mg. 
Für Frisch- und Trockengewichte ergaben sich folgende Zahlen: 

Blatt-Frischgewicht 15,99 g. Blatt-Trockengewicht 1,61 g. Stengel- 
Frischgewicht 26,87 g. Stengc!-Trockengewicht 1,95 g. Gesamt-Frisch- 
gewicht 42,86 g. Gesamt-Trockexgewicht 3,56 g. Zur Erzielung einheit- 
licher Vergleichszahlen bezog ich die Atmungsintensitäten (Al) auf 1g 
Blatt-Frischgewicht bzw. Gesamt-Frischgewicht und auf 1g Blatt- 
Trockengewicht bzw. Gesamt-Trockengewicht. 

Im trocknen Luftstrom betrugen so die Atmungsintensitäten auf 
die Einheit des Gewichtes bezogen: 

1. AI pr. 1 g Blatt-Frischgewicht: 0,225, 2. AI pr. 1 g Blatt-Trockengewicht: 
2,239, 3. AI pr. 1 g Gesamt-Frischgewicht: 0,083, 4. AI pr. 1 g Gesamt-Trocken- 
gewicht: 0,987. 

Im feuchten Luftstrom betrugen die Atmungsintensitäten: 

1. AI pr. 1 g Bl.-Frischg.: 0,325, 2. AI pr. 1 g BL-Trockeng. 3,229, 3. AI pr. 
1 g Ges.-Frischg. 0,121, 4. AI pr. 1 g Ges.-Trockeng.: 1,460. 

Die Erhöhung der Atmung im feuchten Luftstrom ist hier schon 
deutlich ersichtlich, doch stellte ich noch weitere Versuche an. 

2. Versuch: In diesem wurden 10 gesunde Pisum- Pflanzen im trocknen 
Luftstrom während 6stündiger Versuchsdauer beobachtet. Die Wasser- 
abgabe betrug 13,14 mg pro 11 Luft; die Durchschnittsatmungsgröße 
3,41 mg. 

Auf die Masseneinheit bezogen waren die Atmungsintensitäten: 

1, AI pr. 1 g BL-Frischg. : 0,827, 2. AI pr. 1 g Ges.-Frischg. 9,216, 3. AI pr. 
1 g BL-Trockeng.: 0,401, 4. AI pr. 1 g Ges.-Trockeng.: 4,942. 

3. Versuch: Im 3. Versuch beobachtete ich wiederum 10 Versuchs- 
pflanzen von Pisum, aber im feuchten Luftstrom. Die Atmungsgröße 
erreichte auch hier einen höheren Durchschnittswert als im trocknen 
Luftstrom, nämlich 4,03 mg. Auf die Einheit der Masse bezogen: 

1. AI pr. 1g BL-Frischg.: 1,049, 2. AI pr. 1g Ges.-Frischg.: 9,829, 3. AI 
pr. 1g BL-Trockeng.: 0,372, 4. AI pr. 1g Ges.-Trockeng.: 4,855. 

Es zeigt sich einwandfrei, daß bei Pisum die Atmung in feuchter 
Luft stärker ist als in trockner. 

4. Versuch: Um dem Einwand entgegenzutreten, es könnte sich um 
Zufälligkeiten handeln, untersuchte ich noch einmal 30 Pflanzen 6 Stun- 
den lang im trocknen Luftstrom. Wasserabgabe — 14,00 mg pro 11 
Luft. Atmungsgröße 3,04 mg. 
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Die Vergleichszahlen waren: 

1, AI pr. 1 g BL-Frischg.: 0,235, 2. AI pr. 1 g Ges.-Frischg.: 2,285, 3. AI 
pr. 1 g Bl,-Trockeng.: 0,087, 4. AI pr. 1 g Ges.-Trockeng.: 1,121. 

Vergleichen wir die einzelnen Versuchsergebnisse miteinander, so ist 
die Steigerung der Atmung im feuchten Luftstrom gegeniiber im trock- 
nen Luftstrom deutlich sichtbar. 

Die nächsten Versuche (5—9) stellte ich in gleicher Weise mit Pha- 
seolus an. 

5. Versuch: 3 Pflanzen von Phaseolus wurden 6 Stunden lang im 
trocknen Luftstrom beobachtet. Die Feuchtigkeitsabgabe betrug im 
Mittel 13,29 mg; die AtmungsgrôBe war im Durchschnitt 0,96 mg. Die 
Errechnung der Atmungsintensitäten ergab folgende Werte: 

1. AI pr. 1 g BL-Frischg.: 0,101, 2. AI pr. 1 g Ges.-Frischg.: 0,067, 3. AI 
pr. 1 g Bl.-Trockeng.: 0,941, 4. AI pr. 1 g Ges.-Trockeng.: 0,623. 

6. Versuch: Ein Versuch im feuchten Luftstrom erhéhte die Atmungs- 
größe auf 2,04 mg. Die Vergleichszahlen auf 1 g Masse bezogen lassen die 
Erhéhung der Atmung deutlich erkennen: 

1. AI pr. 1 g Bl.-Frischg.: 0,261, 2. AI pr. 1 g Ges.-Frischg.: 0,145, 3. AI 
pr. 1 g Bl.-Trockeng.: 2,292, 4. AI pr. 1 g Ges.-Trockeng.: 1,333. 

Hier fand ich also dasselbe Ergebnis wie bei Pisum, stärkere Atmung 
im feuchten, geringere im trocknen Luftstrom. 

Phaseolus eignet sich zu diesen Versuchen überhaupt sehr gut. Wenn 
man ein und dieselben Pflanze an zwei aufeinanderfolgenden Tagen in 
feuchter Luft untersucht, so findet man fast die gleichen Ergebnisse, 
wie die beiden folgenden Versuche zeigen. 

7. Versuch: Die Durchschnittsatmungsgröße betrug 2,72 mg; auf die 
Einheitsgewichte bezogen ergaben sich die Zahlen: 

1. AI pr. 1 g BL-Frischg.: 0,283, 2. AI pr. 1 g Ges.-Frischg.: 0,193, 3. AI 
pr. 1 g Bl.-Trockeng.: 3,443, 4. AI pr. 1 g Ges.-Trockeng.: 2,428. 

8. Versuch: Dieselben Pflanzen am nächsten Tage nochmals im 
feuchten Luftstrom untersucht, ergaben einen Durchschnittsatmungs- 
wert von 2,88 mg, auf die Einheit errechnet: 

1. Al pr. 1g BL-Frischg.: 0,295, 2. AI pr. 1 g Ges.-Frischg.: 0,190, 3. AI 
pr. 1g BL-Trockeng.: 3,432, 4. AI pr. 1g Ges.-Trockeng.: 2,482, 

9. Versuch: Es wurde auch hier wie bei Pisum ein und dieselbe 
Pflanze an einem Tage 6 Stunden im trockenen Luftstrom und 6 Stunden 
im feuchten Luftstrom untersucht, um die Atmungssteigerung infeuchter 
Luft zu zeigen. 

Die Atmungsgröße betrug zu Beginn des Versuches in der 2. Stunde 
2,4, sank in der 5. und 6. Stunde auf 1,6 mg herab und betrug im Mittel 
1,88 mg. 

Im feuchten Luftstrom steigt die Atmung schon in der 1. Stunde 
auf 2,0 mg, um in der 4., 5. und 6. Stunde den konstanten Wert von 
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3,6 mg anzunehmen; im Mittel betrug im feuchten X uftstrom die Kohlen- 
dioxydabgabe 3,06 mg. Die Atmungsintensitäten bezogen auf die Massen - 
einheit führten zu folgenden Zahlen: 

Im trocknen Luftstrom: 

1. AI pr. 1g BL-Frischg.: 0,167,-2. AI pr. 1 g Ges.-Frischg.: 0,103, 3. AI 
pr. 1g Bl.-Trockeng.: 1,678, 4. AI pr. 1 g Ges.-Trockeng.: 1,153. 

Im feuchten Luftstrom: 

1. AI pr. 1g BL-Frischg.: 0,272, 2. AI pr. 1 g Ges.-Frischg.: 0,113, 3, AI 
pr. 1g Bl.-Trockeng.: 2,732, 4. AI pr. 1g Ges.-Trockeng.: 1,877. 

Auch hier ist die stärkere Atmüng im feuchten Luftstrom damit 
bewiesen. 

Bei Phaseolus kam ich auf Grund dieser Ergebnisse zu dem Schluß, 
daß sich die Atmung im feuchten Luftstrom wesentlich gegenüber der 
im trocknen erhöht. 

Dieselbe Frage zu lösen untersuchte ich nun in einem weiteren Ver- 
such eine schattenliebende Pflanze, nämlich Athyriwm filix femina. 

10. Versuch: Die Pflanze wurde erst 4 Stunden im trocknen Luft- 
strom und dann 5 Stunden im feuchten Luftstrom beobachtet. Die 
Wasserabgabe erreichte hier zum ersten Male den Normalwert im trock- 
nen Luftstrom. Als wasserliebende Pflanze kann Athyrium wegen des 
Fehlens der Kutikula mehr Wasser abgeben. Die Durchschnittsatmungs- 
intensität betrug in trockner Luft 5,2 mg, in feuchter Luft erhöhte 
sich die Atmung auf den konstanten Wert von 5,6mg. Leider konnte ich, 
da die Versuchspflanze lebend erhalten werden mußte, keine Frischge- 
wichtsbestimmung vornehmen, doch geben auch schon die Durchschnitts- 
atmungswerte ein gutes Bild. Ich untersuchte den Fall noch einmal 
und fand dasselbe Ergebnis. 

Wenn wir hier keinen großen Unterschied in der Atmung finden, 
soll das noch nicht sagen, daß alle Pflanzen mit starker Wasserabgabe 
sich gleichmäßig verhalten. 

Außer Pflanzen mit mittlerer Wasserabgabe und starker Wasser- 
abgabe sollten auch einige untersucht werden, die ihre Transpiration 
einschränken können und Bewohner trockner Standorte sind. Die fol- 
genden Versuche (11—17) beschäftigen sich mit solchen Pflanzen. 

11. Versuch: Eine Pflanze von Sedum allantoides wurde als erste 
untersucht. Im trocknen !.nftstrom zeigten die Feuchtigkeitswerte starke 
Schwankungen und erreichten ini Mittel 13,07 mg pro Liter. Die At- 
mungsgröße betrug im Durchschnitt 6,6 mg; auf das Frischgewicht be- 
zogen errechnete sich eine Atmungsintensität von 0,032 mg. 

12. Versuch: Dieselbe Versuchspflanze wie im 11. Versuch atmete 
im feuchten Luftstrom bedeutend weniger als im trockuen; im Durch- 
schnitt war die Kohlendioxydabgabe nur 3,9 mg; auf das Frischgewicht 
bezogen ergab sich eine AI von 0,022 mg. 
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Im folgenden wurde nun wieder diese Sedum-Pflanze an ein und 
demselben Tage zunächst im trocknen und dann im feuchten Luftstrom 
untersucht. 

13. Versuch: Ich beobachtete zuerst 4 Stunden im trocknen Luft- 
strom und dann 5 Stunden im feuchten Luftstrom; die Feuchtigkeits- 
abgabe war im trocknen Luftstrom 12,77 mg; die Durchschnittsatmungs- 
größe betrug in trockner Luft 4,4 mg, gegenüber 3,44 mg in feuchter Luft. 
Auf die Masseneinheit bezogen errechnete sich die Atmungsintensität 
pro 1g Frischgewicht für trockne Luft zu 0,025 mg, für feuchte Luft 
zu 0,019 mg. 

Die Blattsukkulente Sedum allantoides ergab überraschenderweise 
gegenüber den schon untersuchten Pflanzen im feuchten Luftstrom 
niedrigere Kohlendioxydwerte als im trocknen. Merkwürdig ist die ge- 
ringe AI, bezogen auf die Masseneinheit, was wohl in der Natur des 
Atmungsprozesses selbst, sowie in der geringen Oberflächenentwicklung 
begründet sein mag. 

Um für diese Ergebnisse noch einen weiteren Beleg zu haben, wurden 
andere Versuche mit einer Agave (Agave miradorensis) angestellt. 

14. Versuch: Die Pflanze gab im trocknen Luftstrom 13,14 mg Was- 
ser pro 11 Luft ab. Die Atmungsgröße betrug im Durchschnitt 3,0 mg 
im trocknen Strom, gegenüber einem Wert von 2,24 mg im feuchten 
Luftstrom. Die AI auf das Frischgewicht bezogen ergab die sehr 
niedrigen Werte von 0,021 mg für crockne Luft und 0,016 mg für feuchte 
Luft. 
Hier fand ich also auch, daß die Atmung im feuchten Luftstrom 
gegenüber der im trocknen stark sinkt. 

Doch nicht nur sukkulente Pflanzen sollten untersucht werden, die 
ja eine besondere Stellung unter den Xerophyten einnehmen, sondern 
auch andere Vertreter dieser besonderen Klasse. Es wurdsn Erica und 
Genista untersucht, die durch die bekannten Einrichtuagen zum Herab- 
setzen der Transpiration besonders ausgezeichnet sind. 

15. Versuch: Bei Erica erreichte die Wasserabgabe im trocknen Luft- 
strom im Durchschnitt 14,09 mg pro Liter und Stunde; die Atmungs- 
größe betrug 5,12 mg. Es war eine kräftige Pflanze mit einer großen 
Anzahl von kleinen Blättern, von der ich aber leider das Frischgewicht 
nicht feststellen konnte, da sie wieder im guten Zustande an den Garten 
abgeliefert werden mußte, doch geben auch die Durchschnittswerte ein 
gutes Bild. 

16. Versuch: Im feuchten Luftstrom ging die Kohlendioxydabgabe 
derselben Versuchspflanze stark zurück, im Durchschnitt auf 4,68 mg. 
Das Ergebnis höherer Atmung im trocknen Luftstrom wird auch hier 

Außer Erica untersuchte ich noch Genista tinctoria. 
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17. Versuch: Diese beobachtete ich wieder 4 Stunden im trocknen 
und 5 Stunden im feuchten Luftstrom, wobei im ersten Falle eine 
Durchschnittswasserabgabe von nur 10,73 mg pro Liter Luft und eine 
Kohlendioxydabgabe von 0,93 mg sich ergab. Im feuchten Luftstrom 
ist die Atmung schwächer mit 0,88 mg Kohlendioxyd im Durchschnitt. 
Bezog ich die Werte auf 1g Frischgewicht, so erhielt ich die AI pro 
1 g Masse im trocknen Strom zu 0,096 mg, im feuchten Strom zu 0,088 mg. 

Aus diesen Versuchen geht deutlich hervor, daß Pflanzen mit mitt- 
lerer Wasserabgabe ihre Atmung im feuchten Luftstrom steigern, und 
daß dieselbe im trocknen Luftstrom. sinkt. Bei einer wasserliebenden 
Schattenpflanze war jedoch diese Steigerung nicht besonders ins Auge 
fallend. Pflanzen trockner Standorte, die ihre Wasserabgabe einzu- 
schränken vermögen, zeigen genau das Umgekehrte: Fallen der Kohlen- 
dioxydwerte im feuchten Luftstrom. 


2. Abschnitt. 

Während bei den vorhergehenden Versuchen die Pflanzen normal 
behandelt und nicht eigens begossen wurden, so wurde der Boden hier 
kurz vor dem Versuch mit Wasser vollständig gesättigt. Diese Sättigung 
wurde erreicht durch Begießen der Versuchspflanzen mit 300 com Wasser 
kurz vor Einsetzen in das Atmungsgefäß. Nach vollständigem Ein- 
sickern des Wassers in den Boden verschloß ich auch hier mit Kakao- 
butter und Paraffin. 

18. Versuch. Die Wasserabgabe von 25 Pisum-Pflanzen betrug im 
Mittel im trocknen Luftstrom 14,44 mg; die Atmungsgröße im Durch- 
schnitt 3,4 mg. Auf die Einheit der Masse bezogen, die natürlich erst 
am Ende des 19. Versuches bestimmt werden konnte, ergaben sich fol- 
gende Werte: 

1. AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,320 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,136 mg, 
3. Al pro 1 g Bl.-Trockeng.: 2,906 mg, 4. AI pro 1 g Ges,-Trockeng.: 1,666 mg. 

19. Versuch: Dieselben Pflanzen wie im 18. Versuch wurden nun 
im feuchten Luftstrom untersucht. Die Atmungsgröße stieg in einem 
8stündigen Versuch auf 4,34 mg; auf die Einheit bezogen errechneten 
sich die Werte wie folgt: 

1, AI pro 1 g BL-Frischg.: 0,408 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg. : 0,173 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 3,709 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 2,127 mg. 

Die höhere Atmung im feuchten Luftstrom tritt deutlich in Er- 
scheinung. 

20. Versuch: Zur Probe untersuchte ich noch einmal 6 Stunden lang 
dieselben Versuchspflanzen im trocknen Luftstrom. Die Feuchtigkeits- 
abgabe war im Durchschnitt 14,44 mg, dagegen sank die Kohlendioxyd- 
abgabe auf 3,22 mg. Auf die Masseneinheit bezogen erhielt ich die 
Zahlen: ’ 
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1, AI pro 1 g BL-Frischg.: 0,303 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg, : 0,129 mg, 
2 AL pro 1 g Bl.-Trockeng.: 2,752 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng.: 1,578 mg. 

Die Versuche ergaben, daß die Wessersättigung des Bodens im trock- 
nen Luftstrom der Pflanze die normale physikalische Wasserabgabe 
ermôglicht und dabei die Kohlendioxydbildung im feuchten Luftstrom 
gegeniiber der im trocknen 

Die weiteren Versuche (21—24) Lie sich mit Phaseolus. 

21. Versuch: Bei drei Phaseolus-Versuchspflanzen nahm ich dieselbe 
Wassersättigung vor. Die Wasserabgabe betrug im trocknen Luftstrom 
im Durchschnitt nur 13,7 mg pro Liter unter groBen Schwankungen. Die 
Durchschnittsatmungsgröße war 2,57 mg ; auf die zum Schluß des 22. Ver- 
suches bestimmte Gewichtseinheit bezogen, errechnete ich die Werte von: 

1. AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,114 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,117 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 2,106 mg, 4. Al pro 1 g Ges.-Trockeng.: 1,707 mg. 

22. Versuch: Dieselben Versuchspflanzen beobachtete ich hier noch 
einmal im trocknen Luftstrom und erhielt als Feuchtigkeitsabgabe den 
Wert von 14,10 mg und eine Durchschnittskohlendioxydabgabe von 
2,6 mg. Die Atmungsintensitäten betrugen: 

1, AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,116 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,119 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 2,131 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng.: 1,420 mg. 

23. Versuch: Nun prüfte ich das Verhalten im feuchten Luftstrom 
bei Wassersättigung des Bodens. Dabei zeigte Phaseolus niedrigere 
Kohlendioxydabgabe als im trocknen Luftstrom, im Durchschnitt nur 
0,52 mg; auf die Masseneinheit bezogen waren die AI: 

1. AT pro 1 g BL-Frischg. : 0,063 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg. : 0,036 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 0,646 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 0,422 mg. 

24. Versuch: Dieselben Pflanzen wie oben untersuchte ich wiederum 
im feuchten Luftstrom und erhielt wieder einen niedrigen Atmungswert 
von 0,48 mg. Als AI berechneten sich: 

1. AI pro 1 g Bl.-Frischg.: 0,058 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg. : 0,033 mg, 
3. AI pro 1 g BL.-Trockeng. : 0,585 mg, ; 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 0,399 mg. 

Während bei Pisum durch eine Wassersättigung des Bodens keine 
Veränderung der Atmung in feuchter und trockner Luft festgestellt wer- 
den konnte, finden wir hier, daB durch eine Wassersättigung des Bodens 
die Verhältnisse umgekehrt liegen. Worauf dieses eigentümliche Ver- 
halten beruht, muB weiteren Untersuchungen vorbehalten bleiben. 

Phaseolus zeigt also bei Wassersättigung in feuchter Luft eine Senkung 
der Aimung gegenüber Wassersättigung in trockner Luft. 


8. Abschnitt. 
Wie in der Einleitung gesagt wurde, sollte nun auch die Atmung von 
Pflanzen im trocknen und feuchten Luftstrom nach einer längeren 
Welkungsperiode untersucht werden. 
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25. Versuch: 30 Pisum-Versuchspflanzen lieB ich zu diesem Zweck 
bei einer Temperatur von 20—25°, um den WelkprozeB zu beschleunigen, 
4 Tage ohne Wasserzufuhr bei diffusem Licht stehen. Sie waren nach 
dieser Zeit stark gewelkt. 

Im trocknen Luftstrom war die Wasserabgabe 13,01 mg pro 11. Die 
Kohlendioxydabgabe war ziemlich hoch, im Durchschnitt 5,06 mg; auf 
die Gewichtseinheiten bezogen, ergaben sich die folgenden AI: 

1, AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,409 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,0181 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 3,307 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng.: 1,065 mg. 

Demgegeniiber war die AI von normal behandelten Pflanzen im 
trocknen Luftstrom: 

1. AI pro 1 g BL-Frischg.: 0,225 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg. : 0,083 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 2,239 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng.: 0,987 mg. 

Ich stellte auch Stärkeproben nach Sacus an. Die Blatter einer 
normal behandelten Pisum-Pflanze wiesen eine Menge Stärke auf; das 
Blatt war in kurzer Zeit dunkelblauschwarz. Die Blätter der welken 
Pflanzen dagegen zeigten schon vor dem Versuch nur eine Braunung; 
in der Nähe der Blattnerven konnte etwas Stärke nachgewiesen werden. 
Nach dem 7stündigen Versuch nahm ich die Probe wieder vor und fand 
keine Spur Stärke mehr. Sie mußte restlos in Zucker für die Atmung 
umgewandelt worden sein. 

26. Versuch: Dieselben Versuchspflanzen untersuchte ich nun auch 
in feuchter Luft. Dabei erhöhte sich die Atmung im Durchschnitt auf 
6,63 mg; auf die Gewichtseinheiten bezogen ergab sich: 

1. AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,536 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,238 mg, 
3. AI pro 1 g BL-Trockeng.: 4,333 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng.: 2,173 mg, 

Zur Gegenüberstellung seien die AI der normal behandelten Pflanze 
im feuchten Luftstrom angeführt: 

1, AI pro 1 g Bl.-Frischg.: 0,325 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg. : 3,229 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 0,121 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 1,460 mg. 

Daraus ist ersichtlich, daß der WelkungsprozeB die Atmung fast ums 
Doppelte sowohl im trocknen wie feuchten Luftstrom erhöht, was mit 
den Ergebnissen früherer Autoren gut übereinstimmt. Die Spaltöffnun- 
gen sind, wie Messungen zeigten, nach dem Versuch weit geöffnet. 

In der folgenden Versuchsreihe (27—30) untersuchte ich wieder 
Phaseolus nach einem 4tägigen Welkungsprozeß bei 20—25° in diffusem 
Licht. Die Pflanzen waren ziemlich welk und zeigten nur geringe Mengen 
Stärke. 

27. Versuch: Aus dem 6stündigen Versuch im trocknen Luftstrom 
errechnete ich im Mittel eine Feuchtigkeitsabgabe von 13,35 mg. Die 
Atmungsgröße betrug 2,00 mg im Durchschnitt und auf die Gewichts- 
einheit bezogen: 

1. AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,207 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,124 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 1,630 mg, 4. Al pro 1 g Ges.-Trockeng.: 0,999 mg. 
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Die Zahlen der normalen Pflanzen: 

1. AI pro 1 g BL-Frischg.: 0,101 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,067 mg, 
3. AI pro 1 g BL-Trockeng. : 0,941 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 0,623 mg. 

Nach dem Versuch konnte ich in den Blättern keine Stärke mehr 
nachweisen. 

28. Versuch: Dieselben Pflanzen ergaben nach 5tägigem Welken, 
nochmals im trocknen Luftstrom behandelt, die gleichen Ergebnisse me 
im 27. Versuch. Die Feuchtigkeitsabgabe erreichte im Mittel nur 
12,21 mg, die Atmungsgrößen waren wie im 27. Versuch. 

29. Versuch: Im feuchten Luftstrom erhöhte sich nach 4tägiger Wel- 

i die Atmung wesentlich. Sie betrug im Durchschnitt 
3,96 mg; auf die Masseneinheit bezogen ergaben sich die AI wie folgt: 

1. AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,279 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,183 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 2,788 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 1,808 mg. 

30. Versuch: In diesem Versuch untersuchte ich die Atmung nach 
5tagigem Welken auch wieder in feuchter Luft. Als Mittelwert ergab 
sich 3,92 mg; auf die Gewichtseinheit bezogen: 

1. AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,273 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,181 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 2,760 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng.: 1,789 mg. 

Hieraus ist ersichtlich, daß auch bei Phaseolus eine Erhöhung der 
Kohlendioxydabgabe nach dem Welkungsprozeß eintritt, die sich weiter 
steigert im feuchten Luftstrom. Die Wasserabgabe bleibt im trocknen 
Luftstrom unter dem errechneten Wert. Auch hier hatten die Spalt- 
öffnungen ihre größte Öffnungsweite. 

Die Ergebnisse einer Welkungsperiode mußten sich noch interessanter 
gestalten bei Pflanzen, die, wie die Sukkulenten, durch besondere Ein- 
richtungen befähigt sind, stärkere Austrocknung zu ertragen. 

31. Versuch: Die Wasserabgabe einer Sedum-Pflanze, die 30 Tage 
ohne Wasser stand, lag zunächst nahe am Normalwert, sank dann aber 
rasch und erreichte im Mittel nur 9,10 mg pro 11. Die Kohlendioxyd- 
abgabe betrug im Durchschnitt 3,16 mg. Auf das Welkgewicht bezogen 
waren die AI 0,040 mg gegenüber von 0,025 mg Kohlendioxyd im 
Normalzustand. 

32. Versuch: Der feuchte Luftstrom erniedrigte den Wert vom 
trocknen Luftstrom im Durchschnitt auf 2,64 mg. Die AI betrug auf 
die Masseneinheit bezogen 0,033 mg gegenüber 0,019 mg Kohlendioxyd 
im Normalzustand und feuchter Luft. 

Auch hier war also die starke Steigerung der Atmung durch den 
Welkungsprozeß zu bemerken, sowie das Abfallen derselben im feuchten 
Luftstrom, wie das für Pflanzen, die normal behandelt wurden, auch 
gefunden wurde. 

33. Versuch: Bei einer Agave (Agave miradorensis) untersuchte ich 
nach 40tägigem Welken ebenfalls Wasserabgabe und Atmung. 
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Erstere sank genau so rasch und erreichte im Mittel nur 10,36 mg 
pro 11 Luft. Die Durchschnittsatmungsgröße betrug im trocknen Luft- 
strom 2,20 mg, was auf die Welkgewichtseinheit bezogen eine AI von 
0,0300 mg ergab, gegenüber von 0,021 mg Kohlendioxyd im normalen 
Zustande. 

34. Versuch: Dieselbe Pflanze beobachtete ich dann auch im feuch- 
ten Luftstrom und erhielt wieder die Senkung der Kohlendioxydwerte 
gegenüber trockner Luft. Im Mittel betrug sie 1,04 mg; auf die Massen- 
einheit bezogen, errechnete sich eine AI von 0,014 mg gegenüber 0,016 mg 
im Normalzustande. - 

Die Versuche ergaben deutlich, daß im Welkzustande sich auch bei 
Sukkulenten die Atmung wesentlich erhöht, daß aber im feuchten Luft- 
strom die Atmung wieder herabsinkt. Die Wasserabgabe im Welk- 
zustand ist auf ein Minimum beschränkt; trotzdem ist in der sukkulenten 
Pflanze noch genügend Wasser vorhanden, um ihnen nach 30—40 tägiger 
Welkungsperiode noch ein normales Aussehen zu erhalten. 


4. Abschnitt. 

Wie ich in der Einleitung vorausschickte, sollten ein und dieselben 
Versuchspflanzen auch nach einer 1-, 2-, 3- und 4tägigen wasserlosen 
Periode sowohl in trockner, wie feuchter Luft untersucht werden. Zu- 
nächst untersuchte ich diesmal Phaseolus (Vers. 35—36). 

35. Versuch: a) Die Versuchspflanzen waren 1 Tag ohne Wasser. 
Im trocknen Luftstrom betrug die Durchschnittskohlendioxydabgabe 
5,44 mg; die Feuchtigkeitsabgabe im Mittel 13,55 mg. Die AI errech- 
neten sich auf das später bestimmte Frisch- und Trockengewicht be- 
zogen wie folgt: 

1. AI pro 1 g Bl.-Frischg.: 0,318 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,215 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 3,074 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 2,075 mg. 

Am nächsten Tage waren die gleichen Pflanzen den 2.Tag ohne 
Wasser und wurden in diesem Zustande auch in trockner Luft untersucht. 

b) 2 Tage ohne Wasser. Die Feuchtigkeitsabgabe blieb auf 13,5 mg 
stehen; der Durchschnittsatmungswert stieg auf 6,08 mg; auf die Ge- 
wichtseinheit bezogen errechneten sich die AI: 

1. AI pro 1 g BL-Frischg.: 0,355 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg. : 0,240 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 3,425 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 2,320 mg. 

Man sieht also nach dem 2. Tage des Austrocknens eine deutliche 
Steigerung der Atmung. 

Dieselbe Pflanze wurde nun wiederum am nächsten Tage untersucht. 

c) 3 Tage.ohne Wasser. Die Wasserabgabe der Versuchspflanzen lag 
etwas tiefer als in den vorangehenden Versuchen, nämlich bei 12,81 mg; 
auch sank die Kohlendioxydabgabe im Durchschnitt auf 4,52 mg; was 
auch in den für die AI errechneten Zahlen sich ausdrückt: 
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1, AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,264 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,178 mg, 
3. AI pro 1 g BL-Trockeng. : 2,553 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng.: 1,725 mg. 

d) Dieselben Pflanzen waren nun 4 Tage ohne Wasser. Die Feuchtig- 
keitsabgabe war wieder normal, sie erreichte im Mittel 13,32 mg; die 
Kohlendioxydabgabe stieg wieder an, im Durchschnitt auf 5,45 mg: Die 
AI auf die Gewichtseinheit bezogen betrugen: 

1, AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,318 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,215 mg, 
3. AI pro 1 g BL-Trockeng. : 3,079 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng.: 2,080 mg. 

Die Versuche einer Welkungsperiode zeigen woh! eine Steigerung der 
Atmung, jedoch ist dieselbe nicht konstant; nach dem 2. Trockentag 
mit hoher Kohlendioxydabgabe erfolgt am 3. Tag niedrigere Kohlen- 
dioxydabgabe als am ersten. Es ist eine Erhéhung der Atmung er- 
sichtlich, jedoch mit Schwankungen. 

An 4 weiteren Versuchstagen beobachtete ich nun wieder drei Pha- 
seolus- Pflanzen in 1-, 2-, 3- und 4tägiger Trockenperiode, aber in feuchter 
Luft. 

36. Versuch: a) 1 Tag ohne Wasser. Die Atmungskohlensäuremenge 
betrug im Durchschnitt 4,2 mg. Die AI pro 1 g Masse waren: 

1. AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,285 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg. : 0,182 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 3,255 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng.: 2,048 mg. 

b) Der 2. Tag brachte eine ganz geringe Senkung des Kohlendioxyd- 
wertes, nämlich 4,04 mg; auf die Masseneinheit bezogen betrugen die AT: 

1, AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,274 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,171 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 3,131 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng.: 1,970 nig. 

c) Am 3. Tag der Welkungsperiode steigerte sich die Atmung wesent- 
lich im Durchschnitt auf 6,12 mg. Auf 1 g Masse berechnet erhielt ich 
die AI von: 

1. AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,415 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,265 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng. : 4,744 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng.: 2,985 mg. 

d) Der 4.Tag der Trockenperiode erhéhte die Atmung wiederum, 
und zwar auf 6,32 mg im Durchschnitt. Die AI betrugen: 

1, AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,429 mg, 2. Al pro 1 g Ges.-Frischg. : 0,279 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng. : 4,821 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 3,081 mg. 

Im feuchten Luftstrom ist die Erhöhung der Atmung im Laufe einer 
Trockenperiode deutlich sichtbar. Sie ist größer als im trocknen Luft- 
strom (am 4. Tage betrug sie im trocknen Luftstrom 0,318 mg, im feuchten 
0,429 mg). 

Stärkeproben, die ich am Anfang und während der Trockenperiode 
vornahm, ergaben am 1. Tage noch ziemlich viel Stärke, die aber lang- 
sam abnahm; am 4. Tage fand ich überhaupt keine mehr. 

Von Interesse für die Beurteilung der Frage des Welkprozesses mußte 
auch das Verhalten von ausgetrockneten Pflanzen gegenüber plötzlicher 
Wassersättigung sein. Damit befassen sich die folgenden Versuche. 
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37. Versuch: a) 30 Pisum-Pflanzen waren 1 Tag ohne Wasser. Kurz 
vor dem Versuch wurden sie mit 300 ccm Wasser bis zur Sättigung ver- 
setzt und 6 Stunden im troeknen Luftstrom beobachtet. Ich will hier 
auch die Tabellen, aus denen die Einzelwerte besser ersichtlich sind, 


anführen: 








1 Tag ohne Wasser. a) Trockner Luftstrom: 
Liter m . | Feuchtig- | Kohlen- | Durch- | „Du 
Nr. Zeit = a 2 ee — cchatite- Bohlen. 
1 Std. pro 11 pro 11 |feuchtigkeit} dioxyd 
1 8—9 9 18 17 14,44 7,6 
2 | 9-10 9 18 17 14,44 6,0 
3|10-11| 9 18 17 14,44 52 11-1444 | >5,16 
4 | 11—12 9 18 17 14,44 5,2 
5 | 12-1 9 18 17 14,44 4,8 
6 | 1-2 9 18 17 14,44 4,6 


























Die Wasserabgabe erreichte 14,44 mg pro 11, die Atmung 5,16 mg 
im Durchschnitt. Auf die Masseneinheit bezogen fand ich die AT: 

1, AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,535 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,221 mg, 
3. AI pro 1 g BL-Trockeng. : 4,867 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 2,706 mg. 

b) Nach einer wasserlosen Zeit von 2 Tagen und dann wie bei oben 
erwähnter Wassersättigung war die Wasserabgabe wieder normal mit 
14,52 mg. Die Kohlendioxydabgabe stieg im Mittel auf 7,76 mg. Die 
AI betrugen pro 1 g Masse: 

1. AI pro 1 g BL.-Frischg. : 0,556 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg. : 0,242 nig, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 0,243 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng.: 2,907 mg. 

Die genauen Zahlen gibt die folgende Tabelle: 








2 Tage ohne Wasser. a) Trockner Luftstrom: 
Liter à Feuchtig- Kohlen- Durch- Durch- 
Nr.| Zeit pro . . keit dioxyd | schnitts- | schnitts- 

ı8ta, | “ußen | innen pro,11 |pro100ccm|feuchtigkeit| CO: 
1 8—9 10,2 
2 | 9—10 9,0 
3 | 10—11 7,8 

9 1 17 14,52 - 14,52 7,76 

a | 11—12 ’ 74 # 
5 | 12-1 7,8 
6 | 1-2 6,8 


























Die Steigerung der Atmung nach dem 2. Tage ist bemerkbar, aber 
nicht besonders auffällig. 

c) Wurden am 3. Tage nach der wasserlosen Periode die Pflanzen 
wieder mit Wasser gesättigt, dann war die Wasserabgabe wieder normal, 
jedoch sank die Atmung auf 5,28 mg. Auf die Masseneinheit bezogen 
waren die AI: 


Planta Bd. 5. 2 
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1, AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,449 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,198 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng. : 4,093 mg, 4. AI pro 1 g Ges,.-Trockeng. : 2,149 mg. 


3 Tage ohne Wasser. a) Trockner Luftstrom: 








= Là Liter e e a = tig- Kohlen- Durch- Durch- 
r. pro t dioxyd schnitts- schnitts- 
18t4, | en innen pro 1 Liter | 100 cem |feuchtigkeit CO: 

1 8—9 | 8,0 

2 9—10 7,2 

3 | 10—11 5,6 

9 18 17 14,42 ve 14,42 5 

4 | 11—12 4, 5,2 va 

5 | 12—1 4,4 

6 1-2 | 4,0 





























d) Der 4. Tag der Welkungsperiode brachte den normalen Feuchtig- 
keitswert. Die Kohlendioxydabgabe stieg wieder auf 6,68 mg. Die AI 
auf 1 g Masse bezogen, betrugen: 

1. AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,598 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,277 mg, 
3. AI pro 1 g BL-Trockeng. : 5,259 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 2,982 mg. 








4 Tage ohne Wasser. a) Trockner Luftstrom : 
ve LE Liter t te Feuchtig- Kohlen- Durch- Durch- 
rr. pro keit dioxyd schnitts- schnitts- 
1sta. | suéen | innen | „„o1 Liter | pro 100cem |feuchtigkeit| CO: 
1| 8-9 10,6 
2 9—10 8,4 
3 | 10-11 7,8 
9 18 17 14,44 = 14,44 6,68 
4 | 11—12 6,0 
5 | 12—1 5,6 
6| 1-2 5,6 


























Errechnet man die Prozentzahlen aus diesen vier Versuchen, d.h. 
berücksichtigt man das Fallen der Kohlendioxydverte von der 3. Stunde 
an bis zur letzten Stunde des Versuches, so ergeben sich die Werte: 

Für den 1. Versuch aus der Reihe 88%, für den 2. 89%, für den 3. 70% 
und fiir den 4. 72%. 

Die Steigerung der Atmung an dem 2. Welkungstage mit 89% gegen- 
über 88% tritt wohl etwas in Erscheinung, ebenso die Senkung derselben 
an dem 3. Tage mit 70% und an dem 4. Tage wieder die Erhöhung auf 72%. 

Die ersten Versuchswerte werden aber nicht mehr erreicht. Die aus- 
getrocknete Pflanze kehrt innerhalb einer 6stiindigen Versuchszeit durch 
Wasseraufnahme wieder in den Normalzustand zuriick, daher die Sen- 
kung der Atmung von 88% bzw. 89% auf 72%. 

Vorangehende Versuche nahm ich in trockner Luft vor. Jetzt folgen 
die in feuchter Luft angestellten. 

38. Versuch: a) 30 Pisum-Pflanzen, 1 Tag ohne Wasser und kurz vor 
dem Versuch mit 300 ccm Wasser voll gesättigt. 


ıtig- 
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1 Tag ohne Wasser. b) Feuchter Luftstrom: 
Liter t e Feuchtig- | Kohlen- Durch- Durch- 
Nr. Zeit pro aulen kn keit dioxyd schnitts- | schnitte- 
1 Std. pro 1 Liter | pro 100cem |feuchtigkeit co, 
1| 8-9 14,00 
2 | 9-10 7,2 
3 | 10—11 6,4 
9 14 17 14,99 1 
4 | 11—12 4 5,6 ~~ 6,00 
5 | 12—1 5,2 
6 | 1-2 5,6 




















Der 1. Tag der wasserlosen Periode führte zu einer Durchschnitts- 
kohlensäuremenge von 6,0 mg; die AI auf 1 g Gewicht bezogen errech- 
neten sich zu: 

1, AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,306 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,121 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 3,428 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng.: 1,760 mg. 

b) 30 Pisum-Pflanzen waren 2 Tage ohne Wasser und kurz vor dem 
Versuch mit 300 ccm Wasser gesättigt worden. 














2 Tage ohne Wasser. b) Feuchter Luftstrom: 
Liter 2 Feuchtig- Kohlen- Durch- Durch- 
Ne | Zeit pro 4 keit dioxyd | schnitts- | schnitts- 
1 sta. | ®ußen | innen | „701 Liter | pro100 cem |feuchtigkeit| CO: 
1 8—9 13,6 
2 | 9—10 12,8 
3 | 10—11 8,4 
9 1 17 44 k 14,44 76 
4 | 11—12 2 un 7,6 4 8 
5 | 12—1 7,6 N 
6 1-2 7,4 




















Am 2. Tage steigerte sich die Atmung stark; im Durchschnitt auf 
8,76 mg. Als AI berechnete ich: 

1. AI pro 1g BL-Frischg. : 0,447 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg. : 0,177 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng. : 5,006 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 2,259 mg. 

Die Atmungssteigerung ist hier deutlich. 

c) 30 Pisum-Pflanzen waren 3 Tage ohne Wasser und vor dem 
Versuch mit 300ccm Wasser gesättigt worden. 

















3 Tage ohne Wasser. b) Feuchter Luftstrom: 
N i = e v = yr] schnitts- | schnitts- 
Fr. Zeit pro 
1 Sta. | außen | innen | 5701 Liter | pro100cem tigkeit CO: 
1 8—9 11,6 
2 9—10 10,0 
3 | 10—11 10,0 
9 14 17 14,44 v 14,44 8,72 

4 | 11-12 * 10,0 
5 | 12—1 _ 6,8 
6 1—2 6,8 
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Am 3.Tage der wasserlosen Periode blieb die Kohlenoxydabgabe 
fast gleich mit 8,27 mg. Die AI betrugen auf 1 g Masse bezogen: 

1, AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,464 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,176 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 5,554 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 2,650 mg. 

d) 30 Pisum-Pflanzen waren 4 Tage ohne Wasser und vor dem Ver- 
such mit 300 com Wasser begossen worden. 








4 Tage ohne Wasser. b) Feuchter Luftstrom: 
Liter e te Feuchtig- Kohlen- Durch- Durch- 
Nr.| Zeit pro keit dioxyd hnitts- hnitts- 
- ista, | *usen | innen |, 1 Liter pro ll Feuchtigkeit a CO, 
1 8—9 12,8 
2 | 9—10 10,4 
3} 10-11 || 9 16 17 | 1444 | 104 1444 | 9,84 
4 | 11—12 10,4 
5 | 12—1 8,8 
6 1-2 8,2 





























Der 4. Tag brachte wiederum eine Erhéhung der Atmung im Durch- 
schnitt 9,84 mg. Auf 1 g Masse bezogen betrugen die AI: 

1. AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,503 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg. : 0,200 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng. : 6,307 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 3,027 mg. 

Auch hier errechnete ich die Prozentzahlen aus den vier Versuchen, 
d. h. das Fallen der Kohlendioxydwerte von der 3. Stunde an bis zur 
letzten Stunde des Versuches. Es ergeben sich die Werte: 

Fiir den 1. Welkungstag 87%, fiir den 2. 88%, fiir den 3.68% und 
fiir den 4. 78%. 

Die Steigerung an dem 2. Tage mit 88% gegenüber 87% tritt wiederum 
in Erscheinung. Der 3. Tag bringt eine Senkung und der 4. Tag wieder 
eine Erhöhung. Dabei werden am 3. und 4. Tage der Welkungsperiode 
die ersten Werte nicht mehr erreicht. Die ausgetrocknete Pflanze kehrt 
auch hier wieder innerhalb einer 6stiindigen Versuchszeit zu normalen 
Atmungsbedingungen zuriick. Die Pflanzen hatten nach Ablauf der Ver- 
suchszeit ihr normales Assehen bei voller Turgeszenz wieder erreicht. 

Die nächsten Versuche (39—42) wurden mit Phaseolus unternommen. 

39. Versuch. Drei Phaseolus-Pflanzen, die 5 Tage ohne Wasser 
waren, wurden mit 300 com Wasser kurz vor dem Versuch versetzt und 
der trockne Luftstrom dariiber geleitet. Die Wasserabgabe war im Mittel 
12,97 mg. Die Kohlendioxydabgabe betrug 2,0 mg. Auf die Masseneinheit 
berechnet waren die AI: 

1. AI pro 1 g BI.-Frischg.: 0,154 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,097 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 1,574 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng.: 1,000 mg. 

40. Versuch: Im feuchten Luftstrom war die Kohlendioxydabgabe 
etwas niedriger, nämlich 1,72 mg. Auf die Gewichtseinheit bezogen 
errechnete ich die Werte: 


- 7 +” 
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1. AI pro 1 g Bl.-Frischg.: 0,165 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,095 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 1,303 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 0,757 mg. 

Es ist wohl eine Abschwächung der Atmung im feuchten Luftstrom 
gegenüber der im trocknen bemerkbar, besonders aufdie Trockengewichte 
bezogen, doch ist sie nicht groß. Auch hier beobachtete ich wieder- 
um nach dem 6stündigen Versuch im trocknen Luftstrom die Wasser- 
abscheidung an der ganzen Blattfläche. Hatten vorhergehende Ver- 
suche sich mit Pflanzen beschäftigt, die eine ganz bestimmte Zeitlang 
ohne Wasser waren, so handelt es sich in den folgenden um Phaseolus- 
Pflanzen, die im Welkzustand kurz vordem Versuch mit 300 com Wasser 
vollständig gesättigt wurden und nun einer 9stündigen Beobachtungs- 
zeit unterlagen. 

41. Versuch: Die ziemlich welken Phaseolus-Pflanzen beobachtete 
ich zuerst 4 Stunden im trocknen und dann 5 Stunden im feuchten 
Luftstrom. Auch hier dürften die Einzelwerte von besonderem Interesse 
sein, weshalb ich die Tabellen anführe: 








Liter ” si Feuchtig- | Kohlen- Durch- Durch- 
Nr.| Zeit pro t be keit dioxyd | schnitts- | schnitts- 
1std, | @ußen | innen | pro 1 Liter | pro100ccm |feuchtigkeit} CO: 
a) Trockner Luftstrom: 
1 8—9 5,4 
2 | 9-10 | 3,6 
3 | 10—11 | 9 19 17 14,40 4,0 14,40 3,86 
4 | 11—12 4,0 
b) Feuchter Luftstrom: 
5 | 12—1 3,2 
6 1—2 3,0 
7 2—3 9 19 17 14,44 2,6 14,44 2,64 
8 | 34 2,4 
9 4—5 2,0 


























Die Wasserabgabe erreichte in trockner Luft den normalen Durch- 
schnittswert. Die Atmung betrug 3,86 mg. 

Im feuchten Luftstrom sank die Kohlendioxydabgabe auf 2,64 mg. 
Die Atmungsintensitäten betrugen auf die Gewichtseinheit bezogen: 

Im trocknen Luftstrom: 

1. AI pro 1 g Bl.-Frischg.: 0,314 mg, 2, AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,197 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 2,969 mg, 4. AI pro 1 g Ges,-Trockeng.: 1,770 mg. 

Im feuchten Luftstrom: 

1, AI pro 1 g Bl.-Frischg.: 0,214 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,135 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 2,030 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng.: 1,211 mg. 

42. Versuch: Denselben Versuch stellte ich dann auch in umgekehrter 
Reihenfolge an; zuerst 4 Stunden in feuchter Luft, dann 5 Stunden in 
trockner Luft. 
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Liter Feuchtig- | Kohlen- Durch- Durch- 
Nr. | Zeit pro AR LR keit dioxyd | schnitts- | schnitts- 
1 Std. pro 1 Liter | pro 100 ccm |feuchtigkeit CO, 
a) Feuchter Luftstrom: 
1 8—9 6,72 
2 | 9—10 2,20 | 
3/1 10-11 9 19 17 14,50 4,00 4,50 3,40 
4 | 11—12 400 |) 
b) Trockener Luftstrom : 
5 | 12—1 3,2 
6 | 1-2 3,2 
7| 2-3 9 19 17 14,40 3,2 14,40 2,88 
8 | 3-4 24 | 
9 | 4—5 2,4 























Im feuchten Luftstrom war die Durchschnittskohlendioxydabgabe 
3,40 mg; im trocknen Luftstrom sank sie auf 2,88 mg bei normaler 
Wasserabgabe. Als AI berechnete ich: 

Im trocknen Luftstrom : 

1. AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,225 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg. : 0,145 mg, 
3. AI pro 1 g BL-Trockeng. : 2,072 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 1,235 mg. 

Im feuchten Luftstrom : 

1. AI pro 1 g BL-Frischg. : 0,266 mg, 2. AI pro 1 g Ges.-Frischg.: 0,171 mg, 
3. AI pro 1 g Bl.-Trockeng.: 2,446 mg, 4. AI pro 1 g Ges.-Trockeng. : 1,511 mg. 

Betrachtet man die beiden Versuche (41. und 42. Versuch) im Zu- 
sammenhang, so ergibt sich folgendes Bild: 

Die ersten 3 Stunden ergeben die hohe Atmung, die fiir den Welk- 
zustand charakteristisch ist; in den 5 letzten Stunden ist die Senkung 
der Kohlendioxydabgabe deutlich sichtbar. Dabei ist zu bemerken, daß 
durch den trocknen Luftstrom im 42. Versuch die Endwerte immer noch 
höher liegen als die im 41. Versuch, d. h. die Versuchspflanzen brauchen 
hier längere Zeit, bis sie wieder in den Normalzustand zurückkehren. 
Berechnen wir die Prozentzahlen, so ergeben sich für den 41. Versuch 
68%, also eine schnelle Senkung, für den 42. Versuch 84%, also eine 
langsame Senkung der Atmung, was mit dem früheren Befunde über- 
einstimmt, daß die Atmungsintensität in feuchter Luft größer ist als 
in trockner. 

IV. Allgemeiner Teil. 

Auf Grund vorliegender Versuche ergaben sich folgende Tatsachen : 

1. Pflanzen mit mittlerer Wasserabgabe, wie Pisum und Phaseolus, 
zeigen unter normalen Verhältnissen größere Atmungsintensitäten im 
feuchten Luftstrom als im trocknen. 

Die feuchtigkeitsliebenden Schattenpflanzen, von denen Athyriwm 
filix femina vorwiegend untersucht wurde, geben im feuchten Luftstrom 
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etwas mehr Kohlendioxyd ab als im trocknen, jedoch ist die Erhéhung 
nicht wesentlich. 

Die Trockenheit liebenden Pflanzen, wie Erica, Genista, Sedum und 
Agave, die ihre Feuchtigkeitsabgabe durch besonderen inneren Bau, 
sowie durch Oberflächenreduktien entsprechend einschränken können, 
verhalten sich gerade. umgekehrt; im feuchten Luftstrom haben sie 
deutlich schwächere Atmung als im trocknen.. 

2. Eine Wassersättigung des Bodens verursacht bei Pisum im feuch- 
ten Luftstrom höhere Atmung als im trocknen. Bei Phaseolus sinkt 
unter denselben Umständen die Kohlendioxydabgabe. 

3. Die Atmung im Welkstadium ist bei Pflanzen mit mittlerer 
Wasserabgabe (Mesophyten) und bei solchen mit eingeschränkter Trans- 
spiration (Xerophyten) höher als im Normalzustand. In feuchter Luft 
wird die Kohlendioxydabgabe noch stärker bei den Mesophyten, wogegen 
sie bei den Xerophyten im feuchten Luftstrum sinkt. 

4. Die Atmungsgröße wächst bei Phaseolus im Laufe einer 1-, 2-, 
3- und 4tägigen Trockenperiode sowohl im trocknen, wie im feuchten 
Luftstrom. Die Steigerung der Atmung im Laufe einer Welkungsperiode 
auch bei vorangehender Wassersättigung ist in trockner Luft deutlich 
sichtbar. Bei Pisum erhöht sie sich noch im feuchten Luftstrom, wogegen 
bei Phaseolus eine Abschwächung der Kohlendioxydabgabe in feuchter 
Luft festgestellt wurde. 

Neunstündige Versuche mit welken Phaseolus-Pflanzen zeigten, daß 
sie bei Wassersättigung vor dem Versuch allmählich zu normaler At- 
mung zurückkehren. 

Die Versuche erbringen kein einheitliches Ergebnis. Während der 
trockne Luftstrom bei den einen Pflanzen die Atmungsgröße herab- 
setzt, wird sie bei anderen heraufgesetzt und umgekehrt. In den einzelnen 
biologischen Gruppen ließen sich bestimmte Gesetzmäßigkeiten nicht 
erkennen. Sicherlich spielt der Feuchtigkeitsgehalt des Luftstromes, 
worauf bisher noch nicht aufmerksam gemacht worden ist, eine wichtige 
Rolle für die Atmungsgröße der verschiedenen biologischen Gruppen. 
Wenn die Pflanzen unter normalen Verhältnissen standen, zeigten die 
Mesophyten im feuchten Luftstrom einehöhere Atmung, dieHygrophyten 
veränderten ihre Atmungsintensität kaum, während die Xerophyten eine 
geringere Atmung erkennen ließen. Das Bild ließ sich aber umdrehen, 
wenn Pflanzen vor dem Versuch mit Wasser voll gesättigt wurden. 

Eine Erklärung dieser Tatsachen dürfte nicht leicht zu geben sein, 
weil wir über den Atmungsvorgang noch zu mangelhaft unterrichtet 
sind, obwohl es eine große Anzahl von Theorien gibt, welche uns ein 
Bild über die Atmungsvorgänge zu geben gestatten. 

Eine Auffassung ist die, daß die Atmung aus zwei ineinander über- 
gehenden Prozessen besteht: Spaltung und Oxydation. Die Spaltung 
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des gärungsfähigen Zuckers (Triosen, Hexosen und Nonosen) besorgen 
Enzyme, wobei sie vielleicht von Kofermenten unterstützt werden (Mu- 
tasen). Erst die dabei entstehenden Zwischenprodukte sind oxydations- 
fähig, d. h. können weiter abgebaut werden. Auch hier dürften organi- 
sche Katalysatoren, Enzyme, den Vorgang einleiten und beschleunigen 
(Oxydasen, Atmungsdehydrasen). 

Daß das Wasser bei der Atmung eine Rolle spielt, können wir den 
Ausführungen von PALLADIN (10) entnehmen. Er sagt, daß der ge- 
samte Sauerstoff, der in der Atmungskohlensäure erscheint, nicht aus 
der Luft stammt, sondern aus dem Atmungsmaterial, also anaeroben 
Ursprungs ist. In dem gärungsfähigen Zucker steckt aber nur die Hälfte 
des zur vollständigen Oxydation notwendigen Sauerstoffes; die andere 
Hälfte muß aus einer anderen Verbindung stammen, und diese ist das 
Wasser [Lög (11)]. Durch Wasserspaltung entsteht ein Hydroxyl und 
dieses lagert sich an die zu oxydierende Substanz. Der Gedanke wurde 
schon von TRAUBE (12) ausgesprochen, daß Autoxydationen nur in 
Gegenwart von Wasser vor sich gehen können. 

Nach der WıeLannschen Theorie (13) wird jedoch nicht Wasser ge- 
spalten, sondern an das zu oxydierende Material angelagert. Darauf 
erfolgt durch Enzyme (Atmungsdehydrasen) geförderte Wasserstoff- 
abspaltung, die Dehydrierung des Atmungsmaterials bis zur Kohlen- 
säure. Der aktive Wasserstoff des Wassers wird von einem Wasserstoff- 
akzeptor, Sauerstoff der Luft, oder einem anderen (Pigmente) an sich 
gerissen. Als Endprodukt tritt Wasser auf, dessen Sauerstoff aber aus 
der Luft stammt. Wenn ich versuche, diese Theorien mit unseren Ver- 
suchsergebnissen in Zusammenhang zu bringen, so bin ich mir dabei 
bewußt, daß es sich nur um einen Versuch handeln kann, die gefundenen 
Tatsachen zu erklären. Endgültige Behauptungen aufzustellen ist un- 
möglich, solange sich unser Wissen physikalisch chemischer Zellvorgänge 
nur auf Theorien stützt. 

Gibt die Pflanze Wasser ab, so werden zunächst die wasserhaltigen 
Parenchymzellen austrocknen, was verschiedene Wirkungen auf das 
Protoplasma ausüben kann. Es tritt Zellsaftkonzentration ein (14). Bei 
stärkerer Entwässerung wird das Protoplasma weiter Wasser abgeben, 
es tritt dann das Stadium ein, welches ILsın (3) als ‚unmittelbare 
Wasserentziehung aus dem lebenden Kolloid‘ bezeichnet. 

Nun könnte man sich vorstellen, daß bei Mesophyten, wenn sie im 
absolut trocknen Luftstrom atmen, eine geringere Entwässerung in dem 
ersten Sinne eintritt. Das große Diffusionsgefälle zwischen dem wasser- 
haltigen Blattparenchym und der trocknen Luft entwässert die Zellen 
ziemlich stark, es tritt Wassermangel ein, der durch Neuaufnahme von 
Feuchtigkeit aus dem Boden nicht genügend schnell beseitigt werden 
kann, besonders wenn die Trockenheit anhält. Das für den chemischen 
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ProzeB notwendige Wasser zur Anlagerung an das Oxydationsmaterial 
reicht nicht vollständig aus, es tritt eine Hemmung ein, die Kohlen- 
dioxydabgabe sinkt. 

Andererseits driickt der feuchte Luftstrom das Diffusionsgefille auf 
Null herab. Die normal behandelten Pflanzen haben in den Zellen ge- 
niigend Wasser zur Verfiigung, da sie keines durch Transpiration ver- 
lieren können. Die Atmung ist in feuchter Luft wesentlich höher als 
in trockner. 

Necer (15) kommt in seiner Arbeit über die Blattrollkrankheit der 
Kartoffelpflanzen ebenfalls auf die Bedeutung des Wassers für die At- 
mung zu sprechen. Er entwickelt allerdings eine andere Ansicht und 
stellt sich vor, daß die Fermenttätigkeit durch mehr oder: weniger Wasser 
verändert wird; er sagt: ,, Die hydrolytische Kraft des Fermentes nimmt 
zu mit der Menge der vorhandenen Diastase und des Wassers, durch 
welches die Konzentration der Spaltungsprodukte (Zucker) herabgesetzt 
wird und nimmt ab mit der Menge der vorhandenen Spaltungsprodukte, 
d.h. in dem Maße, als der Gehalt an Spaltungsprodukten steigt, sinkt 
die hydrolytische Kraft des Fermentes!“ 

Im feuchten Luftstrom also wird durch genügende Wassermenge in 
den Zellen die Konzentration der Spaltungsprodukte (Zucker) verringert, 
eine Anhäufung derselben kommt nicht in Frage ; die hydrolytische Kraft 
des Fermentes zeigt sich in stärkerer Atmung. Umgekehrt liegt der Fall 
im trocknen Luftstrom. Diese Erklärungen scheinen auf die unter- 
suchten Mesophyten bei normaler Behandlung zu stimmen. Schwieriger 
aber gestalten sich die Dinge, wenn man dieselben Pflanzen im Welk- 
zustande oder bei Wassersättigung auf ihre Atmungsgröße untersucht, 
und ganz aus dem Rahmen dieser Erklärung fallen die Xerophyten. 
Man sieht daraus, wie schwierig die Verhältnisse hier liegen, und wie weit 
wir hier noch von einer definitiven Erklärung entfernt sind. 

Im Welkzustande kann stärkere Entwässerung, nämlich die Wasser- 
entziehung aus dem Kolloid, wie sie ILJIN nennt, eintreten. Das Kolloid 
kann zur Emulsionsgallerte werden, ja es kann sogar zur Verdichtung 
der dispersen Phasen des Protoplasmas kommen; verbunden damit ist 
die Konzentration des Zellsaftes. Diese Verdichtung des Kolloides, sowie 
des Zellsaftes bedingt die Konzentration atmungsbeschleunigender En- 
zyme (Diastase, Dehydrasen). Die Atmung wird krankhaft hoch; der 
Stärkevorrat erschöpft sich vollständig, wie dies aus den Versuchen von 
SacHs und besonders aus den neueren Untersuchungen von Tr. Horn 
hervorgeht, da unter dem Einfluß der konzentrierten organischen Ka- 
talysatoren der Abbau des Zuckers äußerst rasch vor sich geht. 

NEGER (15) neigt zu der Ansicht, daß die Stärkeumwandlung in den 
Blättern am vollkommensten sei, wenn sie in trockner Luft schnell wel- 
ken, wobei durch den großen Wasserverlust durch Transpiration der 
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Luftzutritt am intensivsten ist. Den Beweis hierfür erbrachte Tr. Horn, 
wie schon erwähnt wurde. 

Die Versuche, in denen welke Versuchspflanzen kurz vorher begossen 
wurden und dann im Laufe des 6stiindigen Versuches von der Welk- 
atmung zu normaler Atmung zurückkehrten, können die Auffassung von 
einem Austrocknen des Kolloides der Zelle stützen. Das Kolloid nimmt 
bei Begießung nach Möglichkeit Wasser auf und vermindert so seine 
Zellsaftkonzentration. Die Folge ist normale Atmung. 

Dem Austrocknen der Versuchspflanzen stand die Wassersättigung 
gegenüber. Wird die Atmungsintensität unter diesen Umständen selbst 
im trocknen Luftstrom schon niedriger als bei normalem Wassergehalt, 
so tritt eine starke Schwächung im feuchten Luftstrom ein. Allerdings 
verhielt sich nur Phaseolus so; die Pisum-Versuchspflanzen atmeien auch 
bei Wassersättigung und feuchtem Luftstrom stärker als im trocknen. 

Bei Phaseolus könnte man daran denken, daß eine allgemeine Schä- 
digung des Wurzelsystems durch Luftmangel in der wassergesättigten 
Erde und zuletzt im feuchten Luftstrom die fehlende Wasserbewegung 
von Wurzel zum Blatt schuld an der geringen Atmung sind. Es scheinen 
sich hier die einzelnen Pflanzen ganz verschieden zu verhalten, denn bei 
Pisum konnte ich unter denselben Versuchsbedingungen nichts Ähnliches 
wahrnehmen. 

Den Grund des gegenteiligen Verhaltens der Xerophyten, schwächere 
Atmung im feuchten Luftstrom, stärkere im trocknen bei normalen Ver- 
suchsbedingungen, könnte man vielleicht in der mangelhaften Wasser- 
bewegung suchen. Außerdem wissen‘ wir über den Chemismus des 
Atmungsvorganges, besonders sukkulenter Pflanzen, soviel sie auch 
untersucht worden sind, verhältnismäßig wenig. Nach KostyTrschew 
soll er der Eiweißatmung (16) näher stehen als der Zuckeratmung. 

Was die Transpiration unt:r normalen Versuchsbedingungen im 
trocknen Luftstrom anbelangt, «10 erreicht sie mit Ausnahme von Athy- 
rium bei allen anderen Versuchsnflanzen nie den physikalischen Normal- 
wert. Mit ILsın könnte man sich den Vorgang so vorstellen, daß das 
normale Funktionieren der S:hließ- und Öffnungsbewegungen der Spalt- 
öffnungen von dem Vorhandensein von Diastase abhängt. Leidet nun 
das Blatt Mangel daran, oder ist diese aus irgendeinem Grunde unwirk- 
sam, durch Anhäufung von Spaltungsprodukten, dann kann sich nicht 
genügend Zucker bilden, um die Schließzellen durch hohen osmotischen 
Wert weiter zu öffnen. Die Stomata sind nur halb geöffnet, die Transpi- 
ration sinkt. Tatsächlich fand ich auch, sowohl mit der Meß- wie mit 
der Infiltrationsmethode die Spaltöffnungen nach dem 6stündigen Ver- 
such im trocknen Luftstrom weniger weit geöffnet als vor dem Versuch. 

Im Welkzustande ist die Atmung krankhaft hoch, alle Stärke ist durch 
den Wasserverlust und den intensiven Luftsauerstoffzutritt in Zucker 
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verwandelt worden. Die SchlieBzellen erreichen ihren héchsten osmo- 
tischen Wert und sind weit geöffnet. In der Tat fand ich auch bei den 
welken Phaseolus- und Pisum-Pflanzen die Spaltöffnungen in diesem 
Zustande am weitesten geöffnet. Hält dieser Zustand längere Zeit an, 
so sterben die Pflanzen durch diesen starken Wasser- und Stärkeverlust 
allmählich ab. 

Auf Grund vorliegender Versuchsergebnisse komme ich zu dem 
Schlusse, daß der Wassergehalt in der Pflanze, die Bodenfeuchtigkeit, 
der Wassergehalt der Luft, sowie die Wasserbewegung und die Transpira- 
tion neben vielen anderen Faktoren ausschlaggebend sind für die At- 
mungsgröße. 


Die vorliegende Arbeit wurde auf Anregung meines hochverehrten 
Lehrers, des Herrn Professors Dr. H. Stzrp, am pflanzenphysiologischen 
Institut der Universität München ausgeführt und im Sommer 1926 ab- 
geschlossen. Herrn Professor SIERP spreche ich für die freundliche Be- 
ratung und fördernde Unterstützung meiner Arbeit den wärmsten Dank 
aus. 
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HISTOLOGISCHE STUDIEN AM VEGETATIONSPUNKT 
VON TRITICUM VULGARE. 


Von 
PauL RÔSLER. 


Mit 17 Textabbildungen und Tafel I—V. 
(Eingegangen am 19. Mai 1927.) 


I. Einleitung. 


Das Interesse an der Untersuchung phanerogamer Sproßvegetations- 
punkte ist in neuester Zeit wieder reger geworden durch die Studien an 
schon seit langem bekannten Periklinalchimären und durch die experi- 
mentelle Erzeugung solcher. Viele Probleme, die zum Teil seit der Mitte 
des vorigen Jahrhunderts bis in die neunziger Jahre hinein lebhaft dis- 
kutiert wurden, sind somit durch die Arbeiten Baurs, BUDERS, WINK- 
LERS u. a. wieder aktuell geworden. Sie sollen an dieser Stelle kurz er- 
wähnt werden, da ich sie zur Diskussion meiner eigenen Untersuchungen 
heranziehen muß. 

So wurde das Problem über die Anlage der Seitenorgane, mit dem 
sich eingehender zuerst Scoumirz (27), dann Karsten (18), FLor (10), 
Wakrmine (37) und Koos (19) beschäftigten, in letzter Zeit wieder 
in Angriff genommen, da für die Theorie symbiontischer Vegetations- 
punkte eine genauere Kenntnis der Entwicklung der Blätter und Achsel- 
knospen von größter Bedeutung ist. Es sind hier die Arbeiten HERRIGS 
(16) und ScHmipTs (26) zu nennen. 

Auch das Problem der Sonderung des Urmeristems in Histogene, das 
sich vor allem an die Namen HANSTEIN (14) und Scumrrz (27), Santo (25) 
und Russow (23) knüpft, mußte in diesem Zusammenhange noch einmal 
kritisch betrachtet werden. Außer den soeben genannten neueren Ar- 
beiten (16, 26) möchte ich hier die Schrift ScHourzs (28) hervorheben. 

Im Zusammenhange mit der Theorie der Periklinalchimären stehen 
ferner die Arbeiten Schürrrs (29—32), der auf ASKENASY (1) und 
WESTERMAIER (38) zurückgehend durch quantitative Methoden eine 
exakte Entwicklungsgeschichte des Vegetationspunktes zu begründen 
versucht!. 


ı Nach Abschluß des Manuskriptes (Herbst 1922) erschienen noch Arbeiten 
von K. L. Noack (44—46), KRUMBHOLZ (42) und FRIEDRICH LANGE (43), in denen 
erörtert wird, welche Schichten des V. P. an der Histogenese der Blätter von 
Pelargonium, Mespilus, Crataegus, Oenothera und Solanum sowie deren Peri- 
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Ferner môchte ich noch ein im vorigen Jahrhundert viel behandeltes 
Problem erwähnen, das zwar zu oben genannter Theorie in nicht so 
naher Beziehung steht, das aber bis in die Gegenwart Interesse behalten 
hat, vor allem durch Untersuchungen HABERLANDTS (12). Er griff durch 
veranderte Art der Fragestellung vermittelnd in den Streit, der sich um 
das Wachstum der Phanerogamen mittels einer Scheitelzelle entsponnen 
hatte, und an dem vor allem Näcærx, DINnGLer, KoRscHert und Hor- 
MEISTER, SACHS, HANSTEIN beteiligt waren. Durch HABERLANDTSs Stu- 
dien an Ceratophyllum demersum wurden so Zellindividuum (Scheitel- 
zelle) und Gesamtwachstum in ein, bestimmtes Verhältnis zueinander 
gestellt. Durch die schon erwähnte Arbeit WESTERMATERS (38) ge- 
schah das gleiche. In seiner anatomischen Pflanzenphysiologie (13, 
8. 94) gibt HABERLANDT Hinweise, nach welcher Richtung hin dieses 
Problem weiter zu behandeln ist und interessante Ergebnisse erwarten 
läßt. 

Damit sollen die Probleme, die in den Untersuchungen über die 
Sproßvegetationspunkte immer wieder eine große Rolle spielen, kurz 
charakterisiert sein. Im einzelnen werde ich auf sie, wie schon erwähnt, 
in der Diskussion zu meinen eigenen Untersuchungen eingehen. Die 
Anregung hierzu empfing ich durch Herrn Professor BUDER. Sie wurden 
ausgeführt im Botanischen Institut der Universität Leipzig. 

Als Untersuchungsmaterial wählte ich Sproßvegetationsspitzen von 
Gramineen. Insbesondere beschäftigten mich solche von Triticum vul- 
gare, denn ich zog es vor, ein Objekt gründlich zu studieren. Avena sativa 
und Secale cereale wurden als Vergleichsobjekte herangezogen. Für die 
Wahl der Gramineen als Objekte für histologische Untersuchungen sprach 
folgendes: 

1. Ihr Vegetationspunkt besitzt verhältnismäßig wenige, aber große 
Zellen. Somit bestand von vornberein die Aussicht, in Bau und Wachs- 
tum dieser Vegetationspunkte einen besseren Einblick zu erhalten als in 
die Architektonik der viel- und kleinzelligen Vegetationspunkte anderer 
Angiospermen. 

2. Ihre Seitenorgane sind am Stengel in einer Ebene orientiert; das 
Studium der Blatt- und Achselknospenanlagen ist dadurch sehr er- 
leichtert. 

Außerdem bewog mich zur Wahl dieser Objekte der Umstand, daß 
Vegetationspunkte von Gramineen und von Monokotylen überhaupt 
sehr wenig untersucht worden sind. Mit Vegetationspunkten der Grami- 


klinalchimären beteiligt sind. Da es sich bei den genannten Pflanzen durch- 
weg um Dikotylen handelt, erübrigt es sich jedoch, auf Einzelheiten der ein- 
schlägigen Hypothesen, Ergebnisse und Kontroversen im Rahmen unserer Dis- 
kussion näher einzugehen. Über die Arbeiten Ärzrmans vgl. S. 62. 

1 Vgl. dazu die 8, 59—61 vorliegender Arbeit. 
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neen hat sich eingehender nur Dovtior (6) beschäftigt. Ich werde im 
folgenden öfter Gelegenheit nehmen, auf seine Arbeit einzugehen, wie 
auch auf kurze Notizen über Vegetationspunkte der Gramineen, die ich 
bei KorsoHeur (20), Groom (11), Famintzın (8), HABERLANDT (12) und 
HANSTEIN (14) gefunden habe. 


II. Methodisches. 


1. Vorbehandlung der Untersuchungsobjekte. 


Die Objekte zog ich aus Samen, die ich in feuchten Sägespänen so orientierte, 
daß der Embryo möglichst senkrecht zu stehen kam. Dadurch erreichte ich, 
daß der unterste Teil der jungen Keimpflanze bis zur Ansatzstelle der Wurzeln 
nicht durch geotropische Krümmungen die Untersuchung erschwerte. Da es 
mir darauf ankam, die Vegetationspunkte in allen ihren Entwicklungsstadien 
bis zur Anlage des Blütenstandes genau zu studieren, schnitt ich auch Em- 
bryonen. Zu diesem Zwecke ließ ich Samen kurze Zeit im Wasser quellen, Zur 
Untersuchung jüngster Entwicklungsstadien wurden die Samen auf feuchtem 
Fließpapier in oben angegebener Orientierung zum Keimen gebracht. Alle 
Pflanzen wurden bei annähernd gleichen Außenbedingungen gezogen (Zimmer- 


per 


Abb. 1. Abb. 2. Abb. 3. 

















temperatur). Gleich lange Keimpflanzen besitzen somit ungefähr in derselben 
Entwicklungsphase sich befindende Vegetationspunkte. Die Sproßspitzen etwa 
30 cm langer Keimpflänzchen zeigten schon den Übergang des Vegetations- 
punktes in die florale Region. Ich untersuchte nur wenige Vegetationspunkte 
von Pflänzchen dieser Länge, da mich die histologischen Verhältnisse innerhalb 
des jungen Blütenstandes nicht unmittelbar interessierten. Um so eingehender 
studierte ich etwa 250 Vegetationspunkte von Trit. vulg. während ihrer vege- 
tativen Entwicklungsperiode. 

Vegetationspunkte in gleichen Entwicklungsstadien wurden zu gleicher 
Zeit fixiert. Zuvor entfernte ich die dem Keimpflänzchen anhaftenden Säge- 
späne sorgfältigst und trennte das Pflänzchen vom Samenkorn. (Das Skutellum, 
das sich sehr leicht von dem gequellten Endosperm löst, bleibt dabei meist mit 
der Pflanze verbunden.) Um eine Orientierung der Objekte bei der Herstellung 
von Längsschnitten zu ermöglichen, verfuhr ich wie folgt: durch den oberen 
Teil des etwa 1/,—1 cm langen basalen Stückes der Keimpflanze (gerechnet von 
der Ansatzstelle der Wurzeln an) wurde eine feine Nadel aus schwarzem oder 
dunkelfarbigem Glas gesteckt und zwar so, daß die medianen Gefäßbündel der 
Blätter durchstochen wurden (Textabb. 1). Unter dem Stereomikroskope konnte 
ich diese Orientierungsmarke exakt und ohne Schwierigkeiten anbringen. Erst 
dann fixierte ich die Objekte. Textabb. 2 zeigt ein zum Schneiden fertiges 
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orientiertes Objekt. Embryonen wurden samt Skutellum von dem einige 
Stunden lang eingequellten Samenkorn mit einem scharfen Skalpell abgetrennt. 
Die auch den Embryo bedeckende harte Fruchthülle entfernte ich zuvor, da 
sie beim Schneiden der Objekte hinderlich ist. Eine Orientierungsmarke konnte 
hier sowie bei eben auskeimenden Embryonen infolge der geringen Größe der 
Objekte nicht angebracht werden. Die Orientierung am Mikrotom ermöglichte 
hier das dem Embryo bzw. Keimling anhaftende Skutellum (Textabb, 3). 


2. Fixieren und Schneiden der Objekte. 


Als Fixierungsflüssigkeit eignete sich sehr gut für alle Objekte das JuELsche 
Gemisch. An Stelle des 50% igen Alkohols verwendete ich 80% igen zur Lösung 
von Zinkchlorid und Eisessig. Die in den Objekten enthaltene Luft wurde mit 
einer Wasserstrahlluftpumpe entfernt, um der Fixierungsflüssigkeit ein mög- 
lichst schnelles Durchtränken sämtlicher Gewebepartien zu ermöglichen, In 
der Flüssigkeit blieben die Objekte etwa 1 Tag liegen, Innerhalb dieser Zeit 
empfiehlt es sich, mindestens noch ein zweites Mal unter der Luftpumpe abzu- 
saugen; denn ich beobachtete, daß trotz sorgfältigen erstmaligen Auspumpens 
bei einem nach einem größeren Zeitraume erfolgten abermaligen Auspumpen 
noch Gasbläschen aufstiegen. (Werden sie nicht sorgfältig entfernt, so treten 
infolge ungenügender Paraffindurchtränkung unerwünschte Schrumpfungen 
ein.) 

Nach 24 Stunden wurden die Objekte in der üblichen Weise durch die Al- 
koholreihe und Chloroform in Paraffin (52°) übergeführt und eingebettet. Eine 
völlige Entwässerung mit Alc. abs. ist nicht nötig. Ich erzielte gleich gute 
Erfolge, wenn ich die Objekte nur bis in 96% igen Alkohol überführte, der dann 
auch zur Mischung mit Chloroform verwendet wurde (vgl. Huco FiscHER: 
Zeitschr. f, Mikroskopie 1913, S. 176). 

Die Schnitte wurden mit einem Junaschen Mikrotom angefertigt. Nachdem 
ich bei der Herstellung von Längsschnitten bis in die Nähe des Vegetations- 
punktes gekommen war, entfernte ich die Glaskapillare, die die Orientierung 
ermöglichte, Neben Querschnitten wurden zwei Arten von Längsschnitten her- 
gestellt, indem einmal parallel, einmal senkrecht zur Orientierungsmarke ge- 
schnitten wurde, Die Schnittdicke betrug 5 und 7,5 u. 


3. Färbung. 

Zum Färben der Schnitte verwendete ich Hämalaun nach P, Mayer und 
zur Gegenfärbung Kongorot. Nach einviertelstündigem Färben mit Hämalaun 
und darauffolgendem einhalbstündigem Wässern in fließendem Leitungswasser 
erhielt ich gute Kernfärbungen. Eine kurze Gegenfärbung mit Kongorot ge- 
nügte, um die Zellwände schön rot zu färben. Das Plasma wurde dabei schwach 
angefärbt. 


4. Zeichnen der Schnitte. Plastische Rekonstruktion einzelner Zellgruppen. 


Die Zeichnungen wurden mit dem Zeichen- und Projektionsapparat 
nach Epinser (Leitz) hergestellt (vgl. 26, S.11). Damit die gefärbten 
Schnitte infolge der längere Zeit dauernden Belichtung nicht gebleicht 
wurden, schaltete ich ein gelbgrünes Lichtfilter zwischen Lichtquelle und 
Kondensor. Die Abbildungen (Taf. I-V) wurden unter Verwendung 
eines Objektivs 8 (Lurrz) und eines Peripl.-Okulars 4x (Leitz) ange- 
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fertigt. Die Vergrößerung ist 300fach. Die Längsschnittbilder wurden 
zum Teil durch Kombination zweier nebeneinanderliegender Schnitte 
gewonnen. In den meisten Fallen war jedoch das Zellbild des Schnittes, 
der als medianer bestimmt worden war, so eindeutig, daB eine Kom- 
bination nicht zu erfolgen brauchte. Von den Querschnittsbildern gilt 
das gleiche. 

Um eine genaue Vorstellung von der räumlichen Anordnung einzelner 
Zellen zu erhalten (es handelte sich besonders um sich scheitelzellartig 
teilende Initialen), wurden einige plastische Rekonstruktionen ausge- 
führt. Ich verfuhr dabei wie folgt: Plastilina wurde zwischen dünnem 
Papier auf einer Glasplatte, auf der zwei Holzleisten von bestimmter 
Starke befestigt waren, gewalzt. Nach Entfernung des Papiers von der 
Plastilinaplatte wurde die Zellnetzzeichnung aufgewalzt. (Es handelte 
sich immer um Querschnittsbilder. Bei einer 1000fachen Vergrößerung 
eines Schnittes von 5 u Dicke betrug die Stärke der Platte infolgedessen 
5 mm.) Die fertiggestellte Platte wurde ganz kurze Zeit in geschmolzenes 
Paraffin (52°) getaucht, so daß sie nur einen sehr dünnen Paraffinüberzug 
erhielt. Dadurch wurde sie widerstandsfähiger, und die einzelnen Zell- 
anteile ließen sich jetzt bequem mit einem Skalpell herausschneiden. 
Da bei einer Schnittdicke von 5 y eine Zelle gewöhnlich drei- bis viermal 
durchschnitten wird, waren zur Rekonstruktion einer Zelle drei bis vier 
Platten, zur Rekonstruktion einer kleinen Zellgruppe etwa zehn Platten 
nötig. Die zu einer Zelle gehörenden einzelnen Zellplatten wurden mit 
Metallstiftchen zusammengehalten und darauf wiederum in geschmol- 
zenes Paraffin getaucht. Alsdann erfolgte die Rekonstruktion der be- 
treffenden Zellgruppe. Die einzelnen Zellen wurden ebenfalls durch 
Metallstifte zusammengehalten. 

Bevor ich nun auf meine histologischen Untersuchungen eingehe, 
schicke ich einen kurzen morphologischen Teil voraus, in dem ich den 
Vorgang der Bestockung einer Triticum-Pflanze erörtern will. Dadurch 
sollen die später zu behandelnden eigentümlichen Verhältnisse im Bau 
der Achselknospen der Gramineen leichter verständlich werden. 


III. Untersuchungen. 
A. Morphologie einer Keimpflanze von Triticum vulgare 
(dargestellt unter besonderer Berücksichtigung ihrer Bestockung). 


1. Anzahl und Lage der Achselknospen. In jeder Blattachsel und auch 
in der Achsel der Koleoptile einer Pflanze von Triticum vulg. wird eine 
Knospe angelegt. Eine Keimpflanze mit vier Blättern besitzt demnach 
fünf (4+1) Achselknospenanlagen. Die Abb. 4 und 5 (schematisiert) 
zeigen die Verhältnisse im Längs- und Querschnitt. (Die Achselknospen 
sind beziffert. Die Achselknospe der Koleoptile tragt die Bezeichnung 0. 











Histologische Studien am Vegetationspunkt von Tritioum vulgare. 33 
In Abb. 5 sinu die Achselknospen der Ubersicht wegen in eine Ebene 


projiziert worden.) 
Die Achselknospenanlage liegt meist in der Mediane des Vegetations- 
punktes. Später erleidet aber die sich weiter entwickelnde Knospe 


haufig eine Verschie- 


8 bung aus der Mediane 
heraus (Abb. 6). 
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Abb. 4. Abb. 5. Abb. 6. 


2. Bestockung. Auf einem medianen Langsschnitt durch einen Em- 
bryo von Triticum vulg. sieht man zwei bis drei Achselknospenhôcker : 
Abb. 7 (do, @, as), auf einem gleichen 
durch ein etwa 5 cm langes Keimpflänz- 
chen bereits vier: Abb. 8 (a,, a,, @2, 43). 
Die in der Achsel der Koleoptile und in 
den Achseln der ältesten Blätter ange- 
legten Knospen liefern Seitenhalme. 
Abb. 9 (etwas schematisiert) zeigt ein 
junges Weizenpflänzchen mit zwei ent- 
wickelten Seitentrieben (a,, a,). Die in 
den Achseln der übrigen Blätter ange- 
legten Knospen (z. B. im 4. bis 9. Blatt) 
entwickeln sich unter normalen Bedin- 
gungen nicht zu Halmen, sondern blei- 
ben auf einem bestimmten Entwick- 
lungsstadium stehen und sterben 
schließlich ab. Oft gelangen die Knos- 
pen in den Achseln der zuletzt ange- 
legten Blätter überhaupt über ein nur 
mikroskopisch sichtbares Entwicklungs- 
stadium nicht hinaus. Die Blattknoten, 
die Seitenhalme tragen, sind nur durch Abb. 7. 
sehr kurze Internodien voneinander ge- 
trennt (Schema Abb. 10 b,, be, bs, ba = Blätter; d, = Koleoptile). Sie 
bilden in ihrer Gesamtheit den sogenannten Bestockungsknoten, der 
immer in der Nähe der Wurzel liegt (Abb. 10 B). ,,Bestockung ist eine 
Verzweigung des Stammes in der Nähe der Wurzel“ (Nowackı, 8. 35). 
Triticum vulg. bestockt sich sehr gut; Exemplare ohne Seitenhalme traf 
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ich sehr selten an. Das Samenkorn, aus dem die in Abb. 9 gezeichnete 
Pflanze hervorgegangen ist, liegt etwa 1—2 cm unter der Erdoberfläche. 


| 


























Abb. 8. 


Auf die Bestockungsverhältnisse bei Pflanzen, deren Samen tiefer im 
Boden liegen, will ich hier nicht eingehen, da diese Betrachtung auBer- 
halb des Rahmens meiner Arbeit liegt. Ich verweise auf Nowacxt (22, 


Abb. 9. 


ay, 


S. 33 ff.) und Exxzrr (7). 

3. Beziehung zwischen Achselknospe, 
Blatt und Internodium. Aus den Abb. 7 
und 8 geht hervor, daB die Blattknoten 
ursprünglich dicht aufeinandersitzen. In- 
ternodien sind noch nicht ausgebildet, 
wenn die Achselknospen sich schon als deut- 
liche Höcker hervorwé!ben. Da aber die 
Blattanlagen nicht nur auf eine Seite des 
V.-P. beschränkt sind, sondern den V.-P. 
bald als Ringwall bis zur entgegengesetzten 
Seite umgreifen, so muß an dieser Stelle 
die Anlage eines Blattes mit der Anlage 
der Knospe in der Achsel des nächstälteren 
Blattes zusammentreffen. Die etwas sche- 
matisierte Abb. 11 soll dies erläutern. In 
Abb. C sieht man zwei Achselknospenhöcker 
(@ı, @) mit ihren Tragblättern (b,, b,). Ein 
etwas jüngeres Entwicklungsstadium (Abb. 
A und B) zeigt die Beziehung zwischen 


Achselknospe (a,) und dem umgreifenden Teile des nächst höher- 
stehenden Blattes (b:). Beide Anlagen treten in ihren ersten Phasen 
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als ein gemeinsamer einheitlicher Hôcker auf (Abb. A). Die Trennung 
zwischen beiden beginnt damit, daB sich das Achselknospengewebe 
stärker vorwölbt (Abb. B u. C), und sie wird be- 
endet durch Ausbildung des Internodiums: in 
Abb. 12 sind die beiden ursprünglich dicht auf- 
einander sitzenden Knoten mit den Knospen a 
und a, schon durch ein kurzes Internodium ge- 
trennt. Der anfangs dem Achselknospenhöcker auf- 





Abb. 10. Abb. 11. 


sitzende Blatteil bildet später den nach dieser Seite zu gelegenen Teil 
des Scheidenknotens (Abb. 12 SK). (In Abb. 12 sind die sich entwickeln- 
den Scheidenknoten durch stärkere Konturen hervorgehoben.) 

Zusammenfassung: In den Blattachseln und in der Achsel der Ko- 
leoptile von Triticum vulg. wird je eine Knospe angelegt. Unter normalen 
Bedingungen entwickeln sich nur die Achselknospen der untersten Kno- 
ten, die durch sehr kurze Internodien getrennt sind (Bestockungsknoten), 
zu Seitensprossen. Achselknospe und ein Teil der Scheide des nächst 
höher gelegenen Blattes bilden im ersten Entwicklungsstadium einen 
gemeinsamen Höcker. Die völlige Trennung der beiden Organanlagen 
erfolgt durch die Entwicklung eines Internodiums zwischen den an- 
fangs dicht aufeinander sitzenden Knoten. 

In den folgenden Abschnitten will ich 
nun meine histologischen Untersuchungen, 
die den Hauptteil vorliegender Arbeit bil- „„ 
den, darlegen. Ich werde 

1. die Histologie des Vegetationspunktes 
von Triticum vulgare, 

2. die Histologie der Seitenorgane und 
des Internodiums 
behandeln. (Studien an Avena und Secale wer- 
den an gegebener Stelle eingeflochten.) Daran 
soll sich eine kurze Besprechung meiner Ergeb- AR. 38 
nisse unter Heranziehung der einleitend erwähnten Probleme anschließen. 

Wenn ich im folgenden den bisher gebrauchten allgemeineren Ter- 
minus Vegetationspunkt durch den spezielleren Vegetationskegel ge- 

3* 
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legentlich ersetze, so geschieht das deshalb, weil die Gramineen einen 
ausgesprochenen kegelförmigen Vegetationspunkt besitzen im Gegensatz 
zu vielen anderen Pflanzen. Ebenfalls sei vorausgeschickt, daß ich den 
jüngeren Kegel von dem älteren unterscheiden werde, aus Gründen, die 
im nächsten Kapitel erläutert werden. 
B. Histologie des Vegetationskegels und seiner Seitenorgane. 
1. Der Bau des Vegetationskegels. 
a) Formwechsel. 

Bei vielen Untersuchungen, die an phanerogamen Vegetationspunk- 
ten ausgeführt worden sind, ist übersehen worden, daB das Urmeristem 
der völlig entwickelten SproBspitze nicht in allen Wachstumsphasen den 
gleichen Bau aufweist. Wie meine Untersuchungen zeigen werden, ist 
die Architektonik des Vegetationspunktes von Triticum vulg. nicht 
konstant, sondern sie ändert sich im Laufe der Entwicklung. Die 
Tatsache läßt sich schon durch eine ganz oberflächliche Betrachtung 
feststellen. Vergleicht man den Vegetationskegel eines Embryos mit 
dem einer älteren Keimpflanze, der schon die meisten seiner Seiten- 
organe abgegliedert hat, so zeigt sich ein bemerkenswerter Unterschied 
in der Höhe und Breite des Kegel: und in der Anzahl und Größe seiner 
Zellen. Genauer läßt sich der Formwechsel des V.-P. verfolgen, wenn 
man die unmittelbar aufeinanderfolzenden Wachstumsphasen unterein- 
ander vergleicht, wie dies zuerst von Sontzrr, dann von A. SCHMIDT 

wurde. 

Abb. 13 zeigt den Vegetationskegel von Triticum vulg. in acht Wachs- 
tumsphasen. Teilabb. 8 ist das Spiegelbild von Teilabb. 1, d. h. innerhalb 
einer bestimmten Wachstumsperiode hat der Kegel unter vorübergehen- 
der Veränderung seiner Form seine ursprüngliche Gestalt wiederge- 
wonnen. Für einen solchen Entwicklungsabschnitt, den WESTERMAIER 
als „Schritt‘‘ bezeichnet, hat sich der von ASKENASY stammende Ausdruck 
„Plastochron‘ eingebürgert. Die in Abb. 13 gezeichneten acht Wachs- 
tumsstadien veranschaulichen also die Entwicklung eines Vegetations- 
kegels von Triticum vulg. innerhalb eines Plastochrons. Das Endstadium 
des zweiten Plastochrons ist der Ausgangsform (Teilabb. 1) wieder gleich. 
Die Veränderung der äußeren Gestalt des Kegels (Formwechsel) während 
eines Plastochrons ist bedingt durch die Ausgliederung von Blatt und 
Achselknospe. In Teilabb. 4 werden beide deutlich sichtbar (b,, a»). 
Als Ausgangspunkt eines Plastochrons habe ich ein Stadium gewählt, in 
dem durch Zellteilungen an der völlig höckerfreien Seite des Kegels eben 
die erste Anlage des jüngsten Blattessichtbar wird. Das Ende dieses Plasto- 
chrons (Teilabb. 8) bildet dann das Stadium, wo das Spiegelbild der Aus- 
gangsphase (Teilabb. 1) erre ‘ht ist; es ist zugleich das Anfangsstadium 
des neuen Wachstumsabschnittes, der Anfang des nächsten Plastochrons. 


3 
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Teilabb. 1 zeigt den Vegetationskegel eines Embryos, Teilabb. 8 den 
einer etwa 2 cm hohen Keimpflanze. Der Embryo besitzt also bereits drei 
Blätter (Teilabb. 1: b;, bg, 63). Seine Weiterentwicklung bei der Keimung 
wird durch die Anlage des vierten Blattes eingeleitet. Da jede Blatt- 
anlage den Beginn eines neuen Plastochrons anzeigt (s. oben), befindet 
sich der fertig entwickelte Embryo also in der Regel am Anfange des 
vierten Plastochrons. Ich will aber dieses Plastochron als Plastochron I 
bezeichnen, da den Ausgangspunkt fiir meine Untersuchungen der 
entwickelte Embryo bildet. Die Entwicklung des Embryos selber zu 
verfolgen, lag auBerhalb des Rahmens meiner Arbeit. 

Vüllig ausgewachsene Triticum-Pflanzen besitzen in der Mehrzahl 
sieben bis neun Blatter, von denen, wie erwahnt, drei bereits im Embryo 


ADA 


Abb. 13. Formwechsel des V.-P. von Triticum vulgare während eines Plastochrons. 


vorhanden sind, so daB während der gesamten Wachstumsperiode durch- 
schnittlich nur fiinf Blatter angelegt werden. Darauf geht das Urmeri- 
stem zur Anlage des Blütenstandes über. Ich konnte demnach den Form- 
wechsel des Vegetationskegels während der Entwicklung von durch- 
schnittlich fiinf Plastochronen verfolgen. Ich will diesen Formwechsel, 
der sich innerhalb von fiinf Plastochronen, also fünfmal, wiederholt, als 
„Gesamtformwechsel‘‘ dem _ ,,Plastochronformwechsel“ (Formwechsel 
innerhalb eines Plastochrons) gegeniiberstellen. Den Sproßscheitel inner- 
halb der ersten Plastochrone bezeichne ich als „jüngeren Kegel“. Unter 
„älterem Kegel‘ verstehe ich das Entwicklungsstadium des Vegetations- 
punktes kurz vor seinem Ubergange in die florale Region. Der Ubergang 
des jüngeren Kegels in den älteren hat eine Anderung in der gesamten 
Konstitution des Kegels zur Folge (wie ich eingangs andeutete). Im 
Bestreben, diese etwas genauer zu erfassen, verfuhr ich wie folgt. Ich 
verglich Höhe und Breite einer großen Anzahl von Vegetationskegeln 














38 P. Résler: 


am Beginn der Plastochrone I bis V. (Als Höhe bezeichne ich den senk- 
rechten Abstand zwischen Kegelspitze und Kegelgrundfläche. An letz- 
tere grenzt die obere Ansatzstelle des zweitjiingsten Blattes. Die Breite 
ist gekennzeichnet durch den Durchmesser der zur Grundflache parallelen 
Schnittfläche, auf deren Peripherie die obere Ansatzstelle des jüngsten 
Blattes liegt. Vgl. Teilabb. 1 in Abb. 13: À — Höhe, i — Breite, g = 
Durchmesser der Grundfläche.) Beide, Höhe und Breite des Kegels, sind 
in medianen Längsschnitten ohne weiteres meßbar. Beide variieren 
innerhalb des gleichen Plastochrons. In folgender Tabelle habe ich die 
für jedes Plastochron gefundenen kleinsten, größten und mittleren Werte 
zusammengestellt. (Angaben in yw.) Durch Vergleich dieser Werte ge- 
winnt man das Ergebnis, daß Höhe und Breite des Vegetationskegels 
von Triticum vulg. während des Gesamtformwechsels allmählich zu- 
nehmen. Wie aus der Tabelle ersichtlich ist, beträgt z. B. die mittlere 
Höhe eines Kegels innerhalb des Plastochrons I 145 y, innerhalb des 
Plastochrons V 170 u. Ebenso ist der Wert für die durchschnittliche 
Breite von 90 u auf 110 uw gestiegen. Damit ist festgestellt, daß inner- 
halb einer Entwicklungsperiode von fünf Plastochronen das Volumen 
des Kegels fortlaufend zugenommen hat. 


Gesamtformwechsel des Vegetationspunktes. 





















































Plastochron I u IH IV Vv florale Reg. 
Min. 125 140 145 150 150 
Kegelhöhe Max. 155 | 155 | 155 | 175 | 175 
Durchschnitt | 145 150 150 170 170 
Min. 75 80 90 105 105 
Kegelbreite Max. 100 100 100 120 120 
Durchschnitt 90 90 95 110 110 
Maximale Zell- 
25 30 25 25 20 15 
größe 
AnzahlderZellen 55 60 60 75 75 100 


Diese Volumenzunahme beruht auf einer Vermehrung der Zellen. 
Vergleicht man die Anzahl der Zellen auf einem medianen Kegellängs- 
schnitte am Beginn des Plastochrons I (die Zellen, die dem Blatthöcker 
zugehören, wurden natürlich nicht mit gezählt) mit der Anzahl der Zellen 
auf einem gleichen Längsschnitte am Beginn des Plastochrons V, so 
ergibt sich ein Anwachsen der Zellenzahl um etwa 50%, (vgl. die Tabelle). 
Dieser auffällige Unterschied! ist mitbedingt dadurch, daß die Zellgröße 

1 Man vergleiche z. B. Abb. 7, Taf. I (ein jüngerer Vegetationskegel) mit Abb.12 
oder 13, Taf. I und II (ältere Kegel). Die drei Kegel befinden sich in annähernd 
gleichen Entwicklungsstadien: am Beginn eines Plastochrons (siehe S. 36). 
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einer ,,ausgewachsenen“ Zelle eines älteren Kegels hinter der einer ,,aus- 
gewachsenen“ Zelle eines jüngeren Kegels zurückbleibt. Ich stellte dies 
fest, indem ich subdermatogen gelegene Initialzellen untereinander ver- 
glich. Die Länge ihrer periklinen Wände bezeichne ich hier kurz als 
Zellgröße. Während eine solche Zellwand am Beginn der ersten Plasto- 
chrone die ansehnliche Länge von 30 u erreichen kann, beträgt die maxi- 
male Zellgröße am Anfang des Plastochrons V nur 20 u. Sie fällt inner- 
halb der floralen Region sogar bis auf etwa 15 u (Tabelle), was einer 
Verringerung der Zellwandlänge um etwa 100% gleichkommt. 

Zusammenfassend läßt sich folgendes feststellen: während des @e- 
samtformwechsels des Vegetationskegels von Triticum vulg. nimmt das 
Volumen des Kegels infolge starker Vermehrung der Zellen fortlaufend 
zu, die Größe der Zellen fortlaufend ab. Ob dadurch der Schichtenbau 
des Kegels irgendwie beeinflußt wird, werden die Untersuchungen der 
folgenden Kapitel zeigen. 


b) Die Gliederung des Vegetationskegels. 

Zur Bezeichnung von Geweben innerhalb des Vegetationskegels von 
Triticum kann ich die von HANSTEIN geschaffenen Begriffe, mit denen 
er drei Histogene bezeichnet, nicht restlos übernehmen; denn mit ge- 
trennten Initialen wachsende Gewebe, denen die Bezeichnung Periblem 
und Plerom zukommen könnte, sind nicht immer vorhanden. Dies hat 
bereits DouLioT festgestellt (6). Den Ausdruck Dermatogen hingegen 
behalte ich bei für die selbständig wachsende periphere Kappenschicht. 
Den subdermatogenen Gewebekomplex werde ich kurz als Corpus be- 
zeichnen. Der Ausdruck stammt von Scumipt (26), der als Corpus die 
zentrale Füllmasse eines Vegetationspunktes bezeichnet, die von deut- 
lich getrennten Kappenschichten umgeben ist, deren Zahl bei jedem 
Objekt während sämtlicher Entwicklungsphasen konstant ist (d. h. eine 
solche Kappenschicht wird nie durch perikline Wände in zwei Schichten 
aufgespalten). Vgl. S.52ff. In diesem weiten Sinne will ich den Begriff 
gleichfalls verwenden. Der Sproßscheitel von Triticum gliedert sich 
demnach in Dermatogen und Corpus. Beide wachsen mit getrennten 
Initialen. Die beiden folgenden Kapitel werden sich mit diesen zwei 
meristematischen Geweben beschäftigen. 


c) Das Dermatogen. 


Es überzieht als Kappenschicht das Corpus. Perikline Teilungen 
seimer Zellen erfolgen nur bei der Anlage eines Blattes (s. S.44). In 
einem einzigen Falle, der wohl als anomal gelten darf, teilten sich derma- 
togene Zellen, die nicht in Beziehung zu einem sich bildenden Blatthöcker 
standen, tangential. 

Den Scheitel des Dermatogens nimmt oft nur eine Zelle ein. Sie bildet 
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dann die Initiale und teilt sich nach Art einer vielseitigen Scheitelzelle. 
Gewöhnlich ist sie vier- oder fünfseitig. Abb. 1, Taf. I, zeigt von oben 
gesehen eine fünfseitige Initiale, die eben wieder ein Segment abschneidet. 
Die älteren Segmente haben bereits weitere Teilungen erfahren. Die auf- 
einanderfolgenden Teilungen sind homodrom oder auch heterodrom. 
Mitunter treten die Wande auch regellos auf. Die Initiale gibt in diesem 
Falle infolgedessen ihre Vorherrschaft an eine Initialgruppe ab. Abb. 2, 
Taf. I, gibt dafür ein Beispiel. Eine Zelle in dominierender Stellung 
ist hier nicht vorhanden. 
d) Das Corpus. 

Die zum wiederholten Male hervorgehobenen und in der Tabelle S. 38 

zum Ausdruck gebrachten Unterschiede zwischen jüngerem und älterem 


Kegel werden noch deutlicher, wenn wir den Bau des Corpus beider 
Kegel näher betrachten. 


1. Das Corpus des jüngeren Kegels. 

Seinen Scheitel nehmen eine Initiale oder mehrere nebeneinander 
liegende Initialzellen, also eine Initialgruppe ein. Beide Fälle kommen 
gleich häufig vor. Liegt zufällig nur eine Zelle am Scheitel des Corpus, 
so übernimmt sie allein für kürzere oder längere Zeit den Aufbau des 
subdermatogenen Gewebes. Sie kann sich wie die Dermatogeninitiale 
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wiederum nach Art einer vielseitigen Scheitelzelle teilen 1: Abb. 3 und 4, 
Taf. I. Textabb. 14 (Rekonstruktion), Teilabb. 1, zeigt den oberen 
Teil eines Vegetationskegels im Längsschnitt. Die Initiale (1) hat soeben 
ein neues Segment (s) abgeschnitten. Vergleiche hierzu die Abb. 5—8, 
Taf. I, die mediane Längsschnitte mit einer Corpusinitiale zeigen. In 

1 Das Vorhandensein scheitelzellartiger Initialen wurde mit Hilfe plastischer 
Rekonstruktionen (vgl. S. 31) einwandfrei nachgewiesen, 
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Abb. 7 ist die Initiale außerordentlich groß (30 u) und steht wohl kurz 
vor der Teilung. Abb. 6 veranschaulicht einen medianen 

durch den Kegel von Avena sativa, der in diesem Falle auch nur eine 
Corpusinitiale besitzt. Daß auch. mehrere Initialen den Scheitel des 
Corpus einnehmen können, geht aus Teilabb. 2 in Textabb. 14 hervor, 
deren Richtigkeit durch Abb. 9, Taf. I (medianer Längsschnitt) und 
Abb. 10, Taf. I (Querschnitt), belegt; werden soll. 

Die von der Initiale oder von der Initialgruppe neu gebildeten Zellen 
teilen sich bald nach ihrer Entstehung einmal periklin. Auf medianen 
Längsschnitten sind die Zellen des-Corpus infolgedessen in vier Reihen 
angeordnet, die am Scheitel zusammenlaufen. Ich bezeichne die beiden 
äußeren als Korpusschicht A, die beiden inneren als Korpusschicht B 
(vgl. Textabb. 14, Abb. 1 u. 2). Die gemeinsamen Wände der beiden 
Zellreihen der Korpusschicht B bilden immer eine auffällig scharfe, nur 
wenig ausgebuchtete Linie, die als zentrale Achse den ausgesprochen 
zweiseitigen Bau des jungen Kegels bedingt, der bei der Anlage der 
Achselknospen ganz besonders gut zum Ausdruck kommt (vgl. S. 48). 
Sehr deutlich sieht man die vier Zellreihen auch auf einem medianen 
Längsschnitte senkrecht zur Mediane des Blattes, wie er in Abb. 11, 
Taf. I, dargestellt ist. (Die zentrale Achse ist in vielen Figuren durch 
stärkere Strichführung hervorgehoben.) 


2. Das Corpus des älteren Kegels. 

Die folgende Darstellung wird zeigen, daß ein Unterschied zwischen 
der Architektonik des älteren und der des jüngeren Kegels vorhanden 
ist. Er beruht allein auf einem verschiedenen Bau des Corpus, während 
das Dermatogen in allen Entwicklungsphasen des Sproßscheitels voll- 
ständig gleich gestaltet ist. Wollen wir also die histologischen Merkmale 
des älteren Kegels kennen lernen, so genügt es, sein Corpus zu unter- 
suchen. Es geht allmählich aus dem Corpus des jüngeren Kegels her- 
vor. Bei seiner Herausdifferenzierung lassen sich folgende Gesetzmäßig- 
keiten feststellen. 

1. Die Korpuszellen teilen sich sehr lebhaft und zwar insbesondere 
die Zellen der Korpusschicht B durch perikline Wände. Im jüngeren 
Kegel, also innerhalb der ersten Plastochrone treten perikline Wand- 
bildungen in Zellen dieser Schicht nur dann auf, wenn ein Seitensproß 
angelegt wird (s. S.46). Ein Vergleich der Abb. 7, Taf. I (ein Kegel 
im Plastochron II), mit der Abb. 12, Taf. I (ein Kegel im Plasto- 
chrom V), zeigt den auffallenden Unterschied ohne weiteres. (Man be- 
trachte die Zellreihe der Korpusschicht B, die in der blatthöckerfreien 
Hälfte (x) des Kegels gelegen ist.) 

2. Die Korpusschichten A und B beginnen mit getrennten Initialen 
zu wachsen. (Dieser Vorgang ist mit dem unter 1. geschilderten eng 
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verknüpft: Abb. 12.) Die ursprüngliche gemeinsame Initiale: wird zur 
Initiale der Korpusschicht A. Die Korpusschicht B bildet eine eigene 
Initiale aus (1). Bei letzterem Vorgange lassen sich mehrere Einzelfälle 
unterscheiden: 

a) Die gesamte Korpusschicht B wird selbständig. Eine an ihrem 
Scheitel liegende Zelle wird zur Initiale. (Vgl. hierzu Teilabb. 3 in Text- 
abb. 14 und die Abb. 12—14, Taf. I u. II.) 

b) Die gesamte Korpusschicht B wird selbständig, aber ihre Initiale 
wird von der Korpusschicht A geliefert. Die ursprünglich beiden Korpus- 
schichten gemeinsame Initiale teilt sich periklin und schneidet somit 
ein Segment nach unten ab (Textabb. 14, Teilabb. 5 und Abb. 15 u. 16, 
Taf. II. Letztere zeigt einen medianen Längsschnitt durch einen Kegel 
von Avena sativa). (An dieser Stelle möchte ich noch nebenbei bemerken, 
daß ich auch im Kegel eines Embryo den soeben erwähnten Fall vor- 
fand. Die in Abb. 17, Taf. II, am Scheitel der Korpusschicht B liegende 
außerordentlich große Zelle dürfte auf diese Weise entstanden sein. Daß 
sie aber innerhalb des jungen Kegels alsbald ihre Funktion als selb- 
ständige Initiale aufgibt, dafür dürfte wohl Abb. 18, Taf. II, ein Beweis 
sein. Die den Scheitel der Korpusschicht B einnehmende Zelle ist hier 
so geteilt, daß die für den jüngeren Kegel typischen vier Zellreihen 
wieder vorhanden sind.) 

Schließlich ist noch ein letzter Fall denkbar: 

c) Nur eine Häfte der Korpusschicht B wird selbständig und bildet 
eine Initiale aus (Textfig. 14, Teilabb. 4 und Abb. 19 u. 20, Taf. II). 
Wie Abb. 20 deutlich zeigt, steht die andere Hälfte der Korpusschicht B 
(x) noch in engem Zusammenhang mit der vorher beiden Schichten ge- 
meinsamen Initiale (i). 

Infolge aller dieser unter a—c dargelegten Vorgänge wird die Korpus- 
schicht A zu einer zweiten Kappenschicht. 

3. Die nun mit getrennten Initialen wachsenden Korpusschichten A 
und B zeigen die Tendenz, eine dritte Kappenschicht auszubilden. Geht 
die Bildung von der Korpusschicht A aus, so findet nicht einfach eine 
perikline Aufspaltung dieser Schicht statt, sondern die Initiale schneidet 
wiederum nach Art einer Scheitelzelle Segmente ab, die sich bald nach 
ihrer Entstehung periklin teilen (Abb. 19 u. 21, Taf. II). Besonders gut 
sieht man diesen Vorgang erst im Kegel innerhalb der floralen Region: 
Abb. 22, Taf. II, zeigt einen solchen Kegel mit einer deutlich sichtbaren 
scheitelzellartigen Initiale in der Korpusschicht A. Denken wir uns den 
unter 2 dargestellten Vorgang auch hier vollzogen, so ist eine dritte 
Kappenschicht entstanden. 

Auch die Korpusschicht B, deren Zellen sich durch perikline und 


1 Man eigänze, auch im folgenden, immer „oder Initialgruppe“. 
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antikline Teilungen fortgesetzt weiter vermehren, kann die Tendenz 
zeigen, eine dritte Kappenschicht auszubilden. Ihre peripheren Zell- 
elemente ordnen sich zu einer Schicht an. Die Schichtbildung kommt 
bereits in Abb. 12, 13, Taf. I u. II, etwas zum Ausdruck, ist aber auch 
in diesem Falle erst im Kegel der floralen Region deutlich: Abb. 23, 
Taf. II. Eine einheitliche Kappenschicht ist aber auch in dieser Figur 
noch nicht vorhanden. WARMING gibt ein der Abb. 23 ähnliches Bild 
des Vegetationskegels innerhalb des sich entwickelnden Bliitenstandes 
von Secale cereale (37, Taf. III, Abb.3). Ich ziehe diese Abbildung deshalb 
zum Vergleich der meinen heran, weil auch der jüngere Kegel von Secale 
nach meiner Untersuchung dieselbe Architektonik zeigt wie derjenige von 
Triticum. Ob sich die bildende Schicht von den iibrigen Zellelementen 
der Korpusschicht B völlig lostrennt, konnte. ich nicht entscheiden; 
denn ich schnitt nur wenige Objekte, die die Entwicklung des Blüten- 
standes zeigten, da mich der Vegetationspunkt innerhalb der floralen 
Region nicht unmittelbar interessierte. Ich habe nur deshalb auf ihn 
hingewiesen, um zu zeigen, daß mit dem Älterwerden des Vegetations- 
kegels von Triticum die Schichtenbildung zunimmt, gleichgültig zu- 
nächst, ob es sich um einheitliche Kappenschichten handelt oder nicht. 

Die Schichtenbildung bedingt äußerlich betrachtet eine Volumen- 
zunahme, unter histologischen Gesichtspunkten aber betrachtet eine 
fortgesetzte Bauplanänderung des Vegetationspunktes. Ich habe die- 
jenigen Entwicklungsstadien des Sprossenscheitels, in denen das Corpus 
charakteristische Unterschiede im Bau zeigt, als jüngeren und älteren 
Kegel bezeichnet. Es ist allerdings nicht möglich, den Übergang zwi- 
schen beiden zeitlich zu fixieren, d.h. er muß nicht innerhalb eines be- 
stimmten Plastochrons eintreten; denn wie ich schon erwähnt habe 
(Tabelle S. 38) variiert das Volumen der Kegel und damit natürlich 
das Auftreten bestimmter histologischer Merkmale. Ein voluminöser 
jüngerer Kegel wird also bereits die Differenzierung zeigen, die ein 
schlankerer Kegel erst innerhalb der letzten Plastochrone aufweist. Dies 
glaubte ich an dieser Stelle noch zum richtigen Verständnis der Be- 
griffe jüngerer und älterer Kegel nachtragen zu müssen. 


2. Der Bau der Seitenorgane. 
a) Das Blatt. 


Die Entwicklung der Blätter von Gramineen ist bereits von DOULIOT 
(6) untersucht worden. Ich werde auf seine Ausführungen bald zu spre- 
chen kommen. Mit dem Wort Blatt bezeichne ich im folgenden Spreite 
und Scheide. Meine Untersuchungen erstreckten sich nur auf die erste 
Anlage des Blattes und auf deren Beziehung zur Achselknospe (vgl. S. 46). 

Der junge Blatthöcker von Triticum vulg. ist eine rein dermatogene 
Bildung. Er unterscheidet sich darin von den Blatthöckern aller bisher 
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untersuchten Angiospermen, zu deren Bildung immer eine oder mehrere 
subdermatogene Schichten herangezogen werden. Die ersten Anzeichen 
fiir seme Entstehung zeigen sich in periklinen Teilungen einer Gruppe 
von Dermatogenzellen. Kurz darauf oder gleichzeitig treten tangentiale 
Wände in den Zellen der Korpusschicht A auf (Abb. 24, Taf. IIT). Im 
weiteren Verlaufe der Entwicklung teilen sich die schon einmal ge- 
teilten Zellen des Dermatogens rasch weiter, während in den darunter 
liegenden Zellelementen der Korpusschicht A nur in sehr langsamer Folge 
neue Wändeauftreten. Die Entwicklung veranschaulichen die Abb. 24—28, 
Taf. III. 

DovriorT behauptet, daß der dermatogene Blatthöcker aller Gra- 
mineen aus einer einzigen Zelle hefvorgeht (,,Le limbe croît par une 
seule cellule terminale“) (6, S. 96). Er fügt seiner Darstellung Abbil- 
dungen von Blattanlagen verschiedener Gramineen bei, unter anderen 
auch eine von Triticum vulg. (6, Abb. 7, Taf. III). ‚Zufällig‘ enthielt 
aber der Schnitt, nach dem die Figur hergestellt wurde, nicht die eine 
terminale Zelle. Eine weitere Besprechung der Zeichnung ist deshalb 
schon aus diesem Grunde zwecklos. Sichtbar ist hingegen die Blatt- 
initiale auf derselben Tafel in Abb. 11, die die Blattentwicklung von 
Avena sativa andeutet. Ich fand hingegen in keinem der von mir unter- 
suchten Schnitte nur eine einzige an der Spitze des Blatthöckers gelegene 
Zelle, immer war es eine Gruppe (auf Längsschnitten lagen in der 
Regel drei nebeneinander), auch bei Avena sativa (vgl. die Abb. 6, Taf. I 
und Abb. 16, Taf. II). Ich muß deshalb die Richtigkeit der DovLiotschen 
Abb’ldungen bezweifeln und das wenig günstige Urteil SCHOUTES für 
berechtigt halten, das er über die Untersuchungen DouLioTs überhaupt 
fällt (28, ©. 22). Zur Entschuldigung DovLiors mag angeführt werden, 
daß er zu seinen Studien nur Handschnitte verwandte. 

Ich habe zur bildlichen Darstellung der Blattentwicklung von Triti- 
cum vulg. Blattanlagen gewählt, die auf Längsschnitten drei an der Spitze 
des Höckers gelegene Zellen zeigen (Abb. 24—28, Taf. III). Man sieht, 
daß sich diese Zellen fortgesetzt periklin teilen. Die nach außen abge- 
schiedenen Zellelemente bilden die Epidermis, die nach innen abgeschie- 
denen das Parenchym des Blattes. In Abb. 28, Taf. III, beobachtet 
man die Anlage eines Prokambiumstranges. Den Anschluß an die Ge- 
fäßbündel des Stengels gewinnen die Gefäßbündel des Blattes nach 
Dovrior durch die schon erwähnten subdermatogenen Zellen, die sich 
in geringerem Maße periklin teilen. Ob diese Zellen nur diese Aufgabe 
haben, oder ob sie im weiteren Verlaufe der Entwicklung des Blattes 
auch Anteil an der Blattbildung selbst nehmen, konnte ich nicht fest- 
stellen; denn es ist sehr schwierig zwischen zwei Zellkomplexen, deren 
Elemente sich periklin teilen (in diesem Falle Dermatogen und Korpus- 
schicht A), eine Grenze zu ziehen, nachdem die Ausdehnung beider im 
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Laufe der Entwicklung sehr zugenommen hat. Ich habe deshalb auch 
in Abb. 28, Taf. III, die in den Abb. 24—27 durch stärkere Strich- 
und denen der Korpusschicht A weggelassen. Daß die Zellen der Korpus- 
schicht A später selbst in den BlattbildungsprozeB eingreifen, ist durch- 
aus nicht ausgeschlossen, da das Spitzenwachstum des Blattes allmählich 
durch ein interkalares abgelést wird. Bekanntlich ist dieses bei vielen 
Monokotylen gerade auf die Basis des Blattes beschränkt. 

Das Blatt wird in der Regel genau in der Mediane des Kegels angelegt. 
DaB während der Entwicklung auch eine Verlagerung der jungen Blatt- 
anlage aus der Medianen heraus erfolgen kann, zeigt Abb. 32, Taf. III. 
Sie ist bedingt durch Druckwirkung benachbarter Seitenorgane. Eine 
in der Medianen gelegene Blattanlage veranschaulicht Abb. 29, Taf. III. 
Man sieht die ersten tangentialen Teilungen der Zellen des Dermatogens 
(D) und der Korpusschicht A (A). Abb. 30, Taf. III, zeigt den größten 
Teil der Elemente dieser beiden Schichten durch perikline Wände ge- 
teilt. Schließlich umgreift die Blattanlage den gesamten Vegetationskegel 
(Abb. 31, Taf. III). (Die Grenzlinien zwischen den drei Schichten: Der- 
matogen, Korpusschicht A und Korpusschicht B sind in den eben be- 
sprochenen Figuren durch stärkere Strichführung hervorgehoben. Das 
Vorhandensein von nur drei Schichten deutet gleichzeitig darauf hin, 
daß sämtliche Querschnitte jüngeren Kegeln entnommen sind.) Während 
dieser ringförmige Blattwulst angelegt wird, hat sich inzwischen die 
Knospenanlage in der Achsel des nächst älteren Blattes zu einem kleinen 
Höcker entwickelt (Abb. 17, Taf. II: a = Achselknospe). So kommt es, 
daß die letzten periklinen Teilungen der noch ungeteilten Dermatogen- 
zellen und der darunter liegenden Zellen der Korpusschicht A sich erst 
auf dem Achselknospenhöcker vollziehen und somit ein Teil der Blatt- 
anlage in die Achselknospenanlage einbezogen wird (vgl. S. 47). (Die 
auf dem Achselknospenhöcker sitzende Blattanlage ist in Abb. 17, 
Taf. II, schraffiert und mit b bezeichnet.) Abb. 40, Taf. IV, zeigt die 
Beziehung zwischen Blattanlage und Achselknospe in einem Schnitt 
senkrecht zur Mediane der Blätter. Das über dem Achselknospenhöcker 
stehende Blatt trägt die Benennung Bl. 1 (vgl. Abb. 36, Taf. IV). Es 
ist in diesem Falle natürlich tangential getroffen. Wie sich das Blatt 
von der Achselknospe trennt, werde ich im nächsten Abschnitte be- 
handeln. 


b) Die Achselknospe. 

Die Achselsproßbildung erfolgt nicht nur in großer Nähe des Vege- 
tationskegels, sondern an diesem selbst. Sie läßt sich bis in die Achsel 
des jüngsten Blattes zurück verfolgen und nimmt ihren Ausgang von 
einem Zellenkomplex, der immer eine Höhe von drei Schichten aufweist. 
In medianen Längsschnitten sind demnach drei übereinander liegende 
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Zellen anzutreffen, die sich stets in derselben charakteristischen. Weise 
teilen. Ihr Teilungsmodus geht aus Abb. 13, Taf. II, ohne weiteres 
hervor. Der hier dargestellte Kegel enthält zwei solche Achselknospen- 
anlagen in ihrem ersten Stadium (a; und as). Die eben erwähnten drei 
übereinander liegenden, in der Figur mit 0, m und u bezeichneten Zellen, 
sind hier in der Korpusschicht B gelegen, von der in diesem Falle dem- 
nach die Bildung der Achselknospe ausgeht. In der Korpusschicht A 
und im Dermatogen treten perikline Teilungswände zunächst nicht auf. 
In dieser Weise kennzeichnet sich sehr häufig die Anlage eines Seiten- 





Abb. 15. 


sprosses. Ich will deshalb diesen Fall der Achselsproßbildung benutzen, 
um an ihm die Entwicklung einer Achselknospe von ihrer ersten Anlage 
an bis zu einem Stadium, das dem jungen Kegel der Stammknospe an- 
nähernd gleich ist, zu erörtern. Andere von mir beobachtete, aber von- 
einander grundsätzlich nicht verschiedene Fälle der Achselknospen- 
bildung werde ich daran anschließend behandeln. 

Die in den Text eingeschobene Abb. 15 (Schema) zeigt die Entwick- 
lung einer Achselknospe an einem jüngeren Kegel. In Teilabb. a sieht 
man die schon oben besprochenen drei Zellen in Teilung (o, m, u). Weitere 
perikline Wandbildungen in diesen und den ihnen benachbarten Zellen 
der Korpusschicht B folgen: Teilabb. 6. Die Elemente der Schicht m 
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teilen sich dabei am lebhaftesten. Dieser erste Teilungsvorgang voll- 
zieht sich, ohne daß die geringste Höckerbildung zu beobachten ist. 
Erst im weiteren Verlaufe der Entwicklung bildet sich allmählich eine 
leichte Vorwölbung (Teilabb. c), nachdem auch die Blattanlage (Bl) als 
kleiner Höcker sichtbar wird. In den Stadien, die in den Teilabb. d und e 
wiedergegeben sind, beobachtet man das Auftreten perikliner Teilungs- 
wände in den Zellen des Dermatogens und der Korpusschicht A; sie ste- 
hen, wie wir jetzt wissen, in Beziehung zur Anlage eines Blattes (Bi,) (vgl. 
S. 45). In Teilabb. f ist die Trennung der Achselknospenanlage von 
der Anlage des umfassenden Teiles- von Blatt 1 bereits erfolgt. Der sich 
so immer mehr vorwölbende Achselsproßhöcker wächst mit drei über- 
einander liegenden Initialgruppen, die dem Dermatogen, der Korpus- 
schicht A und der Korpusschicht B angehören. Im weiteren Verlauf 
der Entwicklung beobachtet man aber folgendes: die den Scheitel der 
Korpusschicht A einnehmende Zelle oder Zellgruppe verhält sich wie 
die Initiale oder Initialgruppe des Korpus des jüngeren Kegels innerhalb 
der Stammknospe; d.h. die subdermatogene Schicht bildet in einem 
bestimmten Stadium, das in den Teilabb.g und A wiedergegeben ist, 
eine Initiale oder Initialgruppe aus, die dem Korpus des entstehenden 
Vegetationskegels den Ursprung gibt. Die Folge davon ist: die Zell- 
elemente, die der Korpusschicht B des Mutterkegels angehörten, werden 
aus der Achselknospenanlage allmählich verdrängt, und eine neue Kor- 
pusschicht B bildet sich, die aber jetzt mit der Korpusschicht A eine 
gemeinsame Initiale besitzt. 

Die etwas schematisierte Achselsprossenentwicklung in Textabb. 15 
findet eine Ergänzung durch die Abb. 33—39, Taf. III und IV. Mit den 
Buchstaben a—A sind hier die gleichen Entwicklungsstadien bezeichnet 
wie in Textabb. 15. 

Die Abb. 41—43, Taf. IV, geben Querschnittsbilder durch den Vege- 
tationskegel wieder. Die Achselknospenanlagen sind median getroffen. 
Sie zeigen dasselbe Entwicklungsstadium wie die Anlagen in den Längs- 
schnitten a, d und f in Textabb. 15. Von den sich periklin teilenden 
Zellen der Korpusschicht B stoßen nur die median gelegenen in die 
Spitze des Achselknospenhöckers vor. Sie sind in den Abb. 41—43, 
Taf. IV, schraffiert. Abb. 40, Taf. IV, hingegen zeigt einen Querschnitt 
der Achselknospe (es wurde senkrecht zur Mediane der Blätter geschnit- 
ten). Die Korpusschichten A und B sind in ihm durch die entsprechen- 
den Buchstaben gekennzeichnet. Das Dermatogen geht fast ganz in 
der Bildung der Blattanlage (Bl) auf. 

Die soeben dargestellte Entwicklung der Achselknospe kann nun 
nach verschiedenen Richtungen hin Abänderungen erfahren. So können 
zunächst neben der Zellschicht m auch die Schichten o und u durch 
stärkere perikline Teilungen ihrer Elemente an der Höckerbildung einen 
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größeren Anteil nehmen, je nachdem die jeweiligen Lageverhältnisse der 
drei übereinander liegenden Zellschichten die Bedingungen hierfür geben. 
So geht aus Abb. 46, Taf. V, hervor, daß sich neben den Zellelementen 
der Schicht m auch die der Schicht w in demselben Maße tangential ge- 
teilt haben. In der auf Abb. 47, Taf. V, abgebildeten Achselknospe 
nimmt zunächst keine der drei Schichten eine Vorzugsstellung ein. 
Abb. 48, Taf. V, zeigt eine Achselknospenanlege, deren Vorwölbung 
wiederum vor allem durch perikline Wandbildungen in den Zellen der 
Schicht m veranlaßt worden ist. Diese Zellen bilden hier hingegen aus- 
nahmsweise nur eine einzige in der M«diane liegende Reihe, während 
wir sie sonst in der Regel in zwei Reiheiı angeordnet angetroffen haben. 
Während also in den meisten Fällen die Korpusschicht B innerhalb des 
Achselknospenhöckers, solange sie noca eigene Initialen besitzt, deren 
mehrere aufweist (in Abb. 40, Taf. IV, sind es z. B. vier), ist in Abb. 48 
nur eine vorhanden. Ich erwähne dieses Beispiel deshalb, weil HABER- 
LANDT in seiner Abhandlung „Über Scheitelwachstum bei Phanero- 
gamen“ die SeitensproBanlage des ruhenden Keimes von Hordeum vulg. 
beiläufig erwähnt. Er hat gefunden, daß der „Pleromkörper‘ das deut- 
lichste Scheitelzellwachstum zeigt, ganz ähnlich wie der Pleromkörper 
im Seitensproß von Ceratophyllum demersum (12, S. 22). Ob das Wachs- 
tum der Achselknospe von Hordeum vulg. sich immer in dieser Weise 
abspielt, wie es HABERLANDT 1. c. Abb. 22, Taf. V darstellt, kann ich 
nicht beurteilen, da ich die Seitensproßanlage bei dieser Pflanze nicht 
untersucht habe. Es ist aber durchaus möglich, daß die in der Abbil- 
dung zum Ausdruck gebrachte Architektonik der jungen Achselknospe 
nur gelegentlich auftritt, ähnlich der von mir in Abb. 48 dargestellten. 
Ich habe bisher ausgeführt, wie die Bildung der Achselknospe von 
der Korpusschicht B ausgeht, von der Schicht, die dann schließlich bei 
fortschreitender Entwicklung allmählich ganz aus dem Aufbau des 
Seitensprosses ausscheidet. Es kommt nun auch oft vor, daß die Korpus- 
schicht B von Anfang an nicht in die Anlage der Achselknospe einbe- 
zogen wird. Die Entwicklung des Seitensprosses nimmt ihren Ausgang 
alsdann von der Korpusschicht A. Diese erfährt zunächst eine Aufspal- 
tung, indem sich ihre Zellen periklin teilen (Abb. 49, Taf. V) und somit 
zwei Schichten liefern, die ich als Korpusschicht A, und A, bezeichnen 
will. Korpusschicht A, übernimmt nun im Verlaufe der Achselknospen- 
entwicklung die Rolle der Korpusschicht B. Die drei übereinander 
liegenden Zellschichten o, m und u treten hier mit derselben Regelmäßig- 
keit auf, wie die Abb. 50 und 51, Taf. V, zeigen. (Abb. 52, Taf. V, 
veranschaulicht einen Vegetationskegel von Secale cereale.) Die nun 
nacheinander auftretenden Entwicklungsstadien sind die gleichen wie 
die in Textabb. 15 gezeichneten. Ich wiirde mich nur wiederholen, wenn 
ich die Entwicklung im einzelnen beschreiben wollte. Die in den Abb. 32, 
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Taf. III und Abb. 44 und 45, Taf. V, dargestellton Querschnittsbilder 
enthalten gleichzeitig Achselknospenanlagen, die sich in diesem Falle 
durch perikline Wandbildungen in der Korpusschicht A kennzeichnen. 
Man beachte gleichzeitig der. Unterschied in der Anzahl der Schichten 
zwischen dem jüngerer Kegel (Abb. 44) und dem älteren (Abb. 45). 

Zwischen diesen beiden extremen Fällen (indem einmal nämlich die 
Achselknospenbildung von der Korpusschicht B, das andere Mal von der 
Korpusschicht A ausgeht) kann man alle möglichen Übergangsstadien 
inden. So können die anfangs keine periklinen Teilungswände auf- 
wesenden Zellen der Korpusschicht A während der Vorwölbung des 
Hôvkers solche ausbilden (vgl. hierzu Abb. 6 u. 12, Taf. I). Abb. 51, 
Taf V, ist ein Beispiel dafür, wie die Bildung der Achselknospe auch 
gieichzeitig von beiden Korpusschichten ausgehen kann. 

Trotz dieser großen Mannigfaltigkeit, die die Entwicklung der Achsel- 
knospe zeigt, ist das Endergebnis immer das gleiche: der völlig entwickelte 
Kegel des jungen Seitensprosses enthält in seinem subdermatogenen Gewebe 
schließlich nur Abkömmlinge der Korpusschicht A. 

Da die Blattknoten in unmittelbarer Nähe des Vegetationspunktes 
sehr eng aufeinander sitzen (Internodien sind noch nicht vorhanden), 
kommt es in der Regel vor, daß die jüngste Achselknospe schon angelegt 
wird, während die Anlage der zweitjüngsten sich immer noch im Bereich 
des Sproßscheitels befindet. Die beiden Anlagen, die natürlich deutliche 
Altersunterschiede zeigen, sind infolgedessen eng benachbart. (Vergleiche 
die beiden Achselknospenanlagen e und 6 in Abb. 34 und a und e in 
Abb. 33, Taf. III.) Es läßt sich besonders in jüngeren Vegetations- 
kegeln und in diesen dann, wenn die Bildung des Seitensprosses von der 
Korpusschicht B ausgeht, immer nachweisen, wie die gesamte Korpus- 
schicht B in den Bildungsprozeß der Achselknospen einbezogen wird: 
die eine Hälfte der Korpusschicht B gibt der einen, die andere Hälfte 
der zweiten Achselknospe den Ursprung (Abb. 33 u. 34, Taf. III). Der 
ausgesprochen zweiseitige Bau des Vegetationskegels von Triticum vulg. 
(vgl. S. 41) erhält dadurch eine noch deutlichere Ausprägung. 


3. Das Internodium. 

Ich habe schon darauf hingewiesen, daß die Blätter von Triticum 
vulg. anfangs dicht aufeinander sitzen (S. 34); Internodien sind noch 
nicht vorhanden (Abb. 16). Sie entwickeln sich erst allmählich aus Zellen 
im Bereich der unteren Insertionsstelle des Blattes. Außerhalb des Be- 
zirkes des Vegetationspunktes beginnen sich die an dieser Stelle gelegenen 
Zellen lebhaft zu teilen (S. 35, Abb. 12), wodurch auch die an anderer 
Stelle besprochene Trennung des Blattes von der Achselknospe vollzogen 
wird. Wir treffen hier insofern ein eigentümliches Verhalten an, als 
das Internodium aus dem Knoten hervorgeht. Die Internodien des Halmes 
Planta Bd. 5. 4 
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sind also die gestreckten Knoten 1, an denen ursprünglich die jungen Blät- 
ter sitzen. DOULIOT weist darauf hin, daß bei allen Gramineen die Inter- 
nodien auf diese Weise gebildet werden (6, S. 97, 98,101): „De plus, les 
entre-noeuds apparents de la tige adulte correspondent aux noeuds vrais 
de la tige jeune, encore dépourvue de croissance intercalaire.‘ Der Teil 
des Blattes, den man gewöhnlich als Knoten bezeichnet (Scheidenknoten, 
Scheidengelenk), ist bekanntlich nur eine Anschwellung im Bereich der 
obersten Insertionsstelle des Blattes (S. 35, Abb. 12). 

Über den Verlauf der Gefäßbündel in den Internodien sei kurz 
folgendes bemerkt. Wie aus Textabb. 16 hervorgeht, durchzieht 
z.B. das Gefäßbündel (@), dessen oberes Ende das mediane Gefäß- 
bündel des Blattes bildet (Blatt 2 in Abb. 16), zwei Internodien (in 
Abb. 16 die Internodien, die sich zwischen Blatt 2 und Blatt 3, und 
zwischen Blatt 3 und Blatt 4 all- 
mählich herausdifferenzieren), be 
vor es seine Selbständigkeit aufgibt 
und von einem anderen Gefäßbün- 
del aufgenommen wird (in Abb. 16 
von dem Gefäßbündel, das in 
Blatt 4 zieht). Ich unterscheide des- 
halb in den folgenden histologi- 
schen Erörterungen zwei Ab- 
schnittedes Gefäßbündels :derobere 
liegt in dem einen, der untere in dem 
anderen der beiden Internodien. 

Ich habe die Frage der Internodienbildung bei Triticum angeschnit- 
ten, um darzulegen, welche Schichten des Vegetationspunktes an der 
Bildung von Epidermis, Rinde und Zentralzylinder beteiligt sind. (Be- 
kanntlich sollen ja nach der Hansterschen Theorie diese primären Ge- 
webe der Pflanzen aus dem Dermatogen, Periblem und Plerom des Ur- 
meristems hervorgehen.) Zu diesem Zwecke soll an Hand der Text- 
abb. 17, die das Zellbild des umrandeten Teiles der Abb. 16 wiedergibt, 
die Entwicklung der Gewebe des Internodiums etwas genauer verfolgt 
werden. 

[Die starken Linien in Abb. 17 geben die mutmaßliche Grenze zwischen 
Dermatogen, Korpusschicht A und Korpusschicht B an. Der dreiteilige 
Komplex J (die drei Teile sind durch verschiedene Schraffierung gekenn- 
zeichnet) dürfte ungefähr die Zellen der Blattbasis einschließen, die 
später infolge starker Teilung an der Bildung des Internodiums mit be- 
teiligt sind, und aus denen Epidermis, Rinde und Gefäßbündel (als peri- 
pherer Teil des Zentralzylinders) hervorgehen.] Aus der Figur läßt sich 
folgendes ableiten: 

ı Nicht zu verwechseln mit den Scheidenknoten ! 


Er 








Abb. 16. 


Nähe der obersten Insertionsstelle des Blattes aufgespalten. 
* 
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1. Die einschichtige Epidermis des Internodiums wird immer von 
Zellen des Dermatogens gebildet (D). 

2. An der Rindenbildung nehmen zweifellos Elemente der Korpus- 
schicht A teil (R). Méglicherweise werden aber auch dermatogene Zellen 
in den BildungsprozeB der Rinde einbezogen. Es läBt sich dies schwer 
feststellen, da die Grenze zwischen den Zellen der Korpusschicht A und 
den Zellen des Dermatogens, die das Blattparenchym bilden, im Laufe 
der Entwicklung verschwindet. (Die Grenze in Textabb. 17 diirfte nur 
mutmaßlich so verlaufen.) Eine Teilnahme der Dermatogenzellen an der 
Rindenbildung ist hingegen ausgöschlossen, falls die Zellen der Korpus- 
schicht A auch an der Parenchymbildung des Blattes mit beteiligt sind 
(vgl. S. 44). Die in Textabb. 17 zwischen „au: 

Dermatogen und Korpusschicht A ge- A 
zogene Grenze müBte dann nach der Blatt- 
spitze zu verschoben werden. 

3. Die Prokambiumstränge des In- 
ternodiums, die ja bekanntlich im allge- 
meinen dem Zentralzylinder zugerechnet 
werden, gehen in ihrem oberen Teile 
immer aus Zellen der Korpusschicht A 
hervor (durch Teilung der Zellen, die dem 
Komplexe Po angehören: Textabb. 17). 
Die Elemente des Komplexes Po, die 
zunächst anscheinend nur die Aufgabe 
haben, die Verbindung zwischen dem Leit- 
biindel des Blattes und dem des Stam- 
mes herzustellen, liefern infolge dieses 
Modus der Internodiumbildung einen gro- 
Ben Teil des Leitbündels. Der untere Teil 
des Gefäßbündels (Pu) kann das eine Mal 
ebenfalls aus Zellen der Korpusschicht A, das andere Mal aber aus Zellen 
der Korpusschicht B entstehen. Welche Korpusschicht an der Bildung 
dieses Teiles des Gefäßbündels beteiligt ist, läßt sich nur am Vegetations- 
punkt selbst feststellen, in späteren Entwicklungsstadien hingegen nicht 
mehr, wie leicht einzusehen ist. Ich habe zu diesem Zwecke zwei Vegeta- 
tionspunkte gewählt, in denen die beiden Korpusschichten mit getrennten 
Initialen wachsen. Abb. 13, Taf. II, zeigt die erste Andeutung von Prokam- 
biumsträngen, auch in der Korpusschicht B. In Abb. 21, Taf. II, sieht 
man hingegen, wie die Gefäßbündel des Internodiums nur aus der Kor- 
pusschicht A hervorgehen. Das ist immer dann der Fall, wenn die Achsel- 
knospenbildung dadurch eingeleitet wird, daß sich die Zellen der Korpus- 
schicht A periklin teilen (S. 48). Diese Schicht wird dann meist bis in die 
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Damit ist festgestellt, daß die dem Zentralzylinder zugehörigen Ge- 
fäßbündel in ihrer gesamten Ausdehnung aus Eiementen der Korpus- 
schicht A hervorgehen, oder der unterste Teil der Bündel wird von Zellen 
der Korpusschicht B geliefert. 

4. Die zentral gelegenen Zellen der Korpusschicht B bilden das Mark, 
das bekanntlich bei den meisten unserer Gräser frühzeitig zerreißt. 


IV. Zusammenfassung und Besprechung. 
1. Der Formwechsel und seine Beziehung zur Architektonik des 
Vegetationspunktes. 

Nachdem zuerst ASKENASY (1) und letzthin wieder Schürrr (29, 31) 
eingehend darauf hingewiesen haben, daß der Vegetationspunkt eines 
Sprosses dauernd und periodisch infolge der Anlage von Blättern und 
Achselknospen seine äußere Form ändert, hat in neuester Zeit A. SCHMIDT 
(26) den Formwechsel des Vegetationspunktes in seiner Beziehung zur 
Architektonik desselben näher untersucht. Eigentlich ist es selbstverständ- 
lich, daß mit der Änderung der äußeren Form auch leicht der Schichten- 
verband des Vegetationspunktes eine Änderung erfahren kann; denn wie 
SCHMIDT sehr treffend bemerkt, gibt eben ein beliebig herausgegriffener 
Medianschnitt nur Aufschluß über den Bau des Sproßscheitels in einem 
bestimmten Entwicklungsstadium, d.h. in einem bestimmten Stadium 
während eines Plastochrons. Ein einigermaßen befriedigendes Urteil 
über den Aufbau des Vegetationspunktes kann aber erst gefällt werden, 
wenn eine große Anzahl verschiedener Entwicklungsstadien miteinander 
verglichen wurden. Tatsächlich besitzt auch der Stammscheitel seine 
Entwicklungsgeschichte. HABERLANDT weist darauf hin (12, S. 27), in- 
dem er auf die Tatsache aufmerksam macht, daß der Vegetationspunkt 
„unmittelbar nach seiner Anlage zweifellos anders gebaut ist, als später, 
nachdem er bereits zahlreiche seitliche Ausgliederungen gebildet hat.‘ 
Dieser Unterschied zwischen dem Bau der Achselknospenanlage und dem 
des fertig ausgebildeten Vegetationspunktes ist wohl allgemein bekannt. 
Trotzdem ist in vielen Untersuchungen nicht darauf geachtet worden, 
daß von der Anlage der ersten Seitenorgane bis zur Anlage der letzten 
die Architektonik des Vegetationspunktes noch eine Änderung erfahren 
kann. Man beschreibt den Sproßscheitel einer Pflanze gewöhnlich so, 
als ob sein Bau im Laufe der Entwicklung gleich bliebe. 

ScHMIDT hat nun nachgewiesen, daß der Vegetationspunkt in be- 
stimmten Entwicklungsphasen einen verschiedenen Bau zeigt. Da in 
diesem Zusammenhange eine Kenntnis seiner Untersuchungen erforder- 
lich ist, sei es mir gestattet, auf einiges kurz einzugehen. Er untersuchte 
Dikotyle mit dekussierter Blattstellung, die einen flachen kappenférmi- 
gen Sproßscheitel besitzen. Scuürrp (31, S. 43) bezeichnet einen so ge- 


1 Vgl. hierzu das Kapitel über die Hansteisschen Histogene (S. 55). 
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stalteten Vegetationspunkt, wie ihn im ausgesprochenen Maße Mesem- 
bryanthemum Lehmannii besitzt, als Mesembryanthemum-Typus. Die 
diesem Typus zugehörenden Vegetationspunkte zeichnen sich dadurch 
aus, daß der größte Teil ihres Urmeristems in den Blattbildungsprozeß 
einbezogen wird und infolgedessen innerhalb eines Plastochrons eine 
fast völlige Regeneration des Vegetationspunktes erfolgen muß. Scamipr 
stellte nun fest, daß die Anzahl der Schichten so gestalteter Sproß- 
scheitel wähsend eines Plastochrons einem gesetzmäßigen Wechsel unter- 
worfen zu sein pflegt; in der Regel wird der Schichtenverband des Vege- 
tationspunktes um eine Schicht vermehrt, d.h. mediane Längsschnitte 
desselben Objektes zeigen z. B. einmal drei, ein anderes Mal vier Kappen- 
schichten, die einen nicht in selbständige Schichten differenzierten zen- 
tralen Gewebekomplex umgeben. Dieser Wechsel in der Anzahl der 
Schichten vollzieht sich innerhalb jedes Plastochrons von neuem. 

Wie der Formwechsel auf den Schichtenverband eines Vegetations- 
punktes wirkt, der nicht flach kappenförmig, sondern steil kegelförmig 
gestaltet ist, ist bisher noch nicht untersucht worden. ScHÜEPP? rechnet 
einen Sproßscheitel von dieser Gestalt zum Elodea-Typus. Zwischen 
diesem und dem oben erwähnten Typus gibt es natürlich viele Zwischen- 
formen. Auch der viel untersuchte Vegetationspunkt von Hippuris 
vulgaris stellt eine solche Übergangsform dar. Die verschiedene Zahl 
der ,, Periblemschichten“ im Sproßmeristem dieser Pflanze (HERRIG gibt 
drei bis fünf an) dürfte bereits darauf hindeuten, daß auch hier Bezie- 
hungen zwischen Formwechsel und Schichtenzahl bestehen, falls nicht 
die verschiedene Anzahl der Schichten nur darauf beruht, daß die Aus- 
dehnung der Vegetationspunkte von vornherein stark variiert. 

Der von mir untersuchte Vegetationspunkt von Triticum vulg. stellt 
in diesem Sinne ebenfalls einen Übergangstypus dar. In den Blatt- 
bildungsprozeß wird nur eine verhältnismäßig geringe Masse des gesam- 
ten Sproßscheitels hineingezogen. Falls auch innerhalb dieses Vegeta- 
tionspunktes eine Beziehung zwischen Formwechsel und Schichtenver- 
band besteht, so kann sie nur in dem subdermatogenen Gewebe zum 
Ausdruck kommen, das ich mit dem Scumiptschen Begriff Corpus be- 
zeichnete. Das Dermatogen verhält sich ja, wie ich dargestellt habe, in 
allen Entwicklungsphasen des Vegetationspunktes konstant, d.h. seine 
Zellelemente teilen sich außerhalb des Bezirks, in welchem ein neues 
Blatt angelegt wird, nie durch perikline Wände. Das Dermatogen erfährt 
also keinen Schichtenzuwachs. Es hätte infolgedessen ebensogut von 
mir mit dem Begriffe Tunika!, der ebenfalls von Scumipt (26) stammt, 


1 SCHMIDT versteht unter 'Lunıka „die Gesamtheit der peripheren Schichten 
des Vegetationspunktes, die sich abgesehen von der Anlage der Blätter in der 
Scheitelregion des Kegels normalerweise niemals durch perikline Wände teilen“ 
(26, S. 118). 
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belegt werden kônnen. Ich habe indessen vorgezogen für die einschichtige 
Tunika den Hanstetnschen Begriff Dermatogen vorläufig beizubehalten, 
zumal die Urteile aller Autoren darin übereinstimmen, daß das Derma- 
togen der Angiospermen tatsächlich eine gesonderte Gewebeschicht dar- 
stellt. Das Studium des Vegetationskegels von Triticum vulg. hat nun 
ergeben, daß sich die Architektonik des Corpus während der Entwicklung 
des Sproßscheitels ändert. Ich untersuchte den Vegetationspunkt inner- 
halb seiner gesamten Entwicklungsperiode, von seiner ersten Anlage an 
als Achselknospenhöcker bis in die florale Region. (Sein letztes Ent- 
wicklungsstadium konnte ich allerdings nur andeutungsweise behandeln.) 
Dabei ließ sich zunächst feststellen, daß 

1. eine innerhalb jedes Plastochrons gesetzmäßig wiederkehrende 
Änderung im Bau des Corpus nicht stattfindet. Der Vegetationskegel 
von Triticum vulg. zeigt insofern ein anderes Verhalten wie die von 
SCHMIDT untersuchten Sproßscheitel von Pflanzen mit dekussierter 
Blattstellung (vgl. 26, S. 118). 

2. Der Bau des Corpus ändert sich erst während sämtlicher Plasto- 
chrone. Die Architektonik des Vegetationspunktes steht also nicht in 
Beziehung zum Plastochronformwechsel, sondern zum Gesamtform- 
wechsel (vgl. S. 36). 

Im einzelnen konnte ich nun folgende nacheinander auftretende Ent- 
wicklungsstadien des Corpus feststellen. 

1. Das Corpus wächst mit einer gemeinsamen Initiale oder Initial- 
gruppe. Es zeigt dabei eine immer nachweisbare deutliche Gliederung 
in die Korpusschichten A und B. 

2. Die Korpusschicht B bildet eine eigene Initiale oder Initialgruppe 
aus. Die Korpusschicht A wird dadurch zur Kappenschicht. 

3. Die mit getrennten Initialen wachsenden Korpusschichten A und 
B zeigen die Tendenz, eine neue Kappenschicht auszubilden. Diese 
Tendenz kommt besonders deutlich im Vegetationskegel innerhalb der 
floralen Region zum Ausdruck. 


Die unter 2. und 3. dargestellten Vorgänge sind mit starker Zellver- 
mehrung verbunden, weshalb das Volumen des Vegetationspunktes kon- 
tinuierlich zunimmt. Gleichzeitig kann man eine kontinuierliche Ab- 
nahme der Zellgröße feststellen. 

Aus dem Vorhergesagten ergibt sich: es gibt Vegetationspunkte, 
deren Architektonik nicht konstant ist. Sie kann erst richtig gedeutet 
werden durch Vergleichung zahlreicher Entwicklungsstadien des Sproß- 
scheitels während des Gesamtformwechsels. In dem von mir untersuch- 
ten Vegetationspunkte von Triticum vulg. findet während seines Ge- 
samtformwechsels eine Schichtenvermehrung statt. 
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2. Die Architektonik des Vegetationspunktes und die HANSTEINsche 
Histogenese. 

Die Hansrernsche Histogentheorie ist zu wiederholten Malen disku- 
tiert worden. Aus diesen Erérterungen geht hervor, daB von allen Auto- 
ren das Dermatogen im Vegetationspunkte der Angiospermen als selb- 
ständiges meristematisches Gewebe anerkannt wird. So schreibt u. a. 
De Bary: „Bei allen Angiospermen ist die dermatogene Schicht mit 
der gleichen Schärfe von den darunter liegenden unterschieden“ (2, S. 9). 
Hingegen wird von vielen Forschern eine Sonderung des subdermato- 
genen Gewebes in Periblem und Plerom abgelehnt, mit der Begründung, 
daß nur in wenigen Fällen eine scharfe Grenze zwischen diesen beiden 
meristematischen Geweben vorhanden ist. Der Einwand ist das öfteren 
erhoben worden, so von Warmine (37, 8. V), Vôcærina (35, S. 476), 
HABERLANDT (13, 8. 75), Koct (19, S. 400), Dz Bary (2, S. 9), Sacası, 
Groom (11) u.a. Mit dieser Feststellung ist aber konsequenterweise eine 
Ablehnung der Hansteinschen Lehre verbunden; denn sie besagt, daß 
die primären Gewebe des Stengels aus ,, Histogenen“ hervorgehen, die den 
Vegetationspunkt phanerogamer Pflanzen aufbauen. Wenn aber die 
Histogene in einer großen Anzahl von Fällen nicht unterscheidbar sind, 
sondern ineinander übergehen, ist es unmöglich, die Gewebe des Stengels 
auf bestimmte Gewebebildner zurückzuführen. Dazu kommt noch, daß 
selbst in Fällen, wo Schichten, die man als Periblem und Plerom be- 
zeichnen könnte, scharf voneinander abgegrenzt sind, diese nicht aus- 
schließlich den entsprechenden Geweben des Stengels den Ursprung 
geben. (Vgl. Vöchtıne [35, S. 45], Schoute [28, S. 64], Schmipr [26, 
S. 103].) Bekanntlich sollen ja nach HANSTEIN aus dem Dermatogen 
die Epidermis, aus dem Periblem die Rinde, aus dem Plerom der Zentral- 
zylinder hervorgehen. Damit soll nicht bestritten werden, daß es Vege- 
tationspunkte gibt, die ein Periblem und Plerom im Sinne HANSTEINS 
aufweisen. Sehr häufig dürfte man sie hingegen nicht antreffen; denn 
wie KocH bemerkt, hat es ‚so ziemlich allen Beobachtern Schwierig- 
keiten gemacht“, die subdermatogenen Histogene MANSTEINS nachzu- 
weisen. Merkwürdigerweise ist HANSTEIN anfangs von seiner Theorie 
selbst nicht so fest überzeugt, und ScHoUTE bemerkt sehr richtig in bezug 
auf dessen Schrift ,, Die Scheitelzellgruppe im Vegetationspunkt der 
Phanerogamen“, „daß HANSTEIN hier bei weitem nicht eine so scharfe 
Grenze zwischen den Geweben voraussetzt, als man in einer für diese 
Ansicht grundlegenden Arbeit erwarten diirfte“ (28, S. 257). So liest 
man in dieser Darstellung: „Das Periblem, zeitweise vielleicht durch 
Allwärtsteilung mit dem Plerom kommunizierend, verharrt wesentlich 
in Flachenteilung,“ und an einer anderen Stelle heißt es, daß ,,das Peri- 


1 Vorlesungen über Pflanzenphysiologie (S, 510/511). 
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blem in seiner ersten Sonderung vom Plerom noch nicht genügend er- 
kannt‘ sei (14, S.20 u. 21). Er gibt damit zu, daß die Sonderung des 
subdermatogenen Meristems der Sproßspitze in zwei Histogene zuminde- 
stens noch sehr problematisch ist. Erst später scheint HANSTEIN seine 
Theorie schärfer gefaßt zu haben. So stellt er in der später erschienenen 
Schrift „Die Entwicklung des Keimes der Monokotylen und Dikotylen“ 
als Regel hin, daß sich der Sproßscheitel „aus drei Meristemlagen“ (S. 2), 
die er an anderer Stelle als Sonderschichten bezeichnet (S. 3), zusammen- 
setzt. Daraus erklärt es sich, daß demgemäß auch seine Schüler und 
Kritiker die Sonderung von Periblem und Plerom als wesentlichen Punkt 
seiner Lehre betrachten. So schreibt Groom, nachdem er festgestellt hat, 
daß nicht überall Perit'em und Plerom gut geschieden sind: „Auch die 
Hanstemsche Lehre von den Histogenen kann nicht auf alle Vegeta- 
tionskegel ausgedehnt werden“ (11). 

Die Hanstzmnsche Lehre, die im vorhergehenden kurz dargestellt 
und beurteilt wurde, soll nun im folgenden in Verbindung mit meinen 
eigenen Untersuchungen noch etwas näher beleuchtet werden. Prüfen 
wir, ob in den Vegetationspunkten der Gramineen, speziell in dem von 
Triticum vulg., zwei Gewebekomplexe vorhanden sind, die man als Peri- 
blem und Plerom bezeichnen könnte. Das Studium des jüngeren Kegels 
von Triticum vulg. hat ergeben, daß zwei subdermatogene Gewebe nicht 
unterschieden werden können. Das Wachstum des subdermatogenen 
Meristems mit einer gemeinsamen Initiale oder Initialgruppe scheint für 
den Sproßscheitel der Gramineen im allgemeinen, wenigstens innerhalb 
gewisser Entwicklungsstufen, charakteristisch zu sein. So berichtet 
DouvLiot, wie ich schon erwähnt habe, daß die subdermatogene Initiale 
im Vegetationspunkte der Gramineen Rinde und Zentralzylinder liefert 
(6, 8.101). Groom, der Panicum plicatum und Festuca untersuchte, kam 
zu folgendem Ergebnis: „Bei beiden Gräsern war ich sehr im Zweifel, 
ob ein wirkliches Periblem und Plerom im Sinne HANSTEINS vorhanden 
war oder nicht‘ (11). Auch Hansteın stellt in der Schrift, in der er 
seine Theorie begründet, fest: „Denn nur sehr selten überzieht allein die 
Epidermschicht in deutlicher Sonderung diese Achseninitialen, wie z. B. 
in einem spitzen Vegetationskegel von Zea, und in diesem Falle haben 
wir einfach zwei genetisch voneinander unabhängige, aber doch harmo- 
nisch arbeitende Zellteilunysv. rgänge, deren einer den Hauptkörper, der 
andere die Bekleidung desselben anlegt‘ (14, S. 10). Im Gegensatz hierzu 
stehen seine Ausführungen über die Histogene im sich entwickelnden 
Gramineenkeime. Wir lesen in der Arbeit ,, Die Entwicklung des Keimes 
usw.‘ an einer Stelle: ,,Es zeigt sich eine ganz neu entstandene innere 
Schlußgruppe mit Dermatogen-, Periblem- und Plerommutterzellen“ (15, 
S. 51). Es ist nicht anzunehmen, daß Hansteın diese Feststellung nur 
seiner Theorie zuliebe gemacht hat, die er, wie schon erwähnt, später 
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etwas schärfer faBt. Es ist durchaus möglich, daß Zellkombinationen 
bei der Embryoentwicklung zustande kommen, die diesen Schluß zu- 
lassen, Zellkombinationen, ähnlich denen, die ich in der Achselknospen- 
anlage vorfand (S. 45 u. f.), und wie sie auch in einem von mir darge- 
stellten Vegetationspunkte des Embryos von Triticum vulg. vorhanden 
sind (Abb. 17, Taf. II). Immerhin scheint es mir nicht ganz berechtigt, 
daß HansTErn sein Ergebnis, das er nur an einem einzigen Objekte ge- 
wonnen hat (Brachypodium), verallgemeinerte, indem er es auf alle 
Gräser übertrug. Zumindestens hätte man erwarten können, daß er 
seinen Befund am Vegetationspunkte von Zea in diesem Zusammen- 
hange noch einmal besprach. NÖRNER (21) hat später noch die Entwick- 
lung anderer Gramineenkeimlinge verfolgt, auch die des Keimes von 
Triticum vulg., und dabei beobachtet, daß zwar eine deutliche Heraus- 
differenzierung des Dermatogens vorhanden war, hingegen keine Tren- 
nung zwischen Periblem und Plerom. 

Vielleicht sind dann diese beiden Histogene wenigstens im älteren 
Kegel von Triticum vulg. vorhanden. Man könnte die Korpusschichten 
A und B so benennen. Jedoch wird man die Unzweckmäßigkeit dieser 
Nomenklatur ohne weiteres einsehen; denn 

1. sind die zwei getrennten Gewebe nur innerhalb eines bestimmten 
Entwicklungsstadiums des Sproßscheitels zu unterscheiden; 

2. sind sie selbst innerhalb dieses Stadiums nicht Gewebebildner 
(Histogene); denn wie meine Untersuchungen über die Entstehung der 
primären Gewebe gezeigt haben (S. 50), gehen aus der Korpusschicht A 
nicht nur die Rinde hervor, sondern auch Teile der Prokambiumstränge 
oder die Prokambiumstränge überhaupt. Die Korpusschicht B ist also 
nicht “adurch ausgezeichnet, daß sie die zum Zentralzylinder gehörenden 
Gefäßbündel liefert, wie man dies nach der Hansternschen Theorie 
erwarten müßte. 

Ziehen wir 

3. außerdem noch in Betracht, daß die peripheren Elemente der 
Korpusschicht B im weiteren Verlaufe der Entwicklung sich zu einem 
Verbande anordnen und womöglich eine selbständige Schicht bilden 
(vgl. S.43 und Abb. 23, Taf. II), so würden wir in einem späteren 
Stadium eine zweite ,,Periblemschicht‘ antreffen, die aber aus dem 
„Plerom‘‘ hervorgegangen ist. 

Diese Komplikationen, die sich also ergeben würden, falls man die 
Haxsrernschen Begriffe hier anwenden würde, haben mich veranlaßt, 
die Termini Periblem und Plerom nicht zu gebrauchen. Die Komplika- 
tionen sind überall da zu erwarten, wo der Formwechsel eine Änderung 
im Schichtenverbande des Vegetationspunktes hervorruft. Wie SCHMIDT 
sehr richtig bemerkt (26, S. 103), kann eine Schichtenbezeichnung inner- 
halb des Sproßmeristems erst vorgenommen werden, nachdem man die 
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Architektonik des Vegetationspunktes, soweit dies möglich ist, klar- 
gelegt hat. Das kann aber nur geschehen durch Studium möglichst vieler 
Entwicklungsphasen innerhalb einer möglichst gr. Ben Anzahl von Plasto- 
chronen, d. h. durch Studium des Formwechsels, den HANSTEIN bei der 
Aufstellung seiner Theorie kaum berücksichtigt haben dürfte. Zu wel- 
chen Schlüssen ein Beobachter kommen kann, der den Formwechsel des 
Vegetationspunktes vernachlässigt, geht aus den Untersuchungen Dov- 
Lıots hervor. Ich will sie hier erwähnen, da sie mir in diesem Zusammen- 
hange sehr interessant erscheinen. Dovtior stellt in einer 1890 ver- 
öffentlichten Arbeit (5) fest, daß die Vegetationspunkte der Gramineen 
drei übereinander liegende Initialen besitzen: ‚Je limite actuellement 
mes conclusions, en ce qui concerne les Graminées, 4 la présence de trois 
histogènes distincts au sommet de la tige en voie de croissance“ (5, 8.316). 
Er glaubt hingegen seinen „Irrtum“ im darauf folgenden Jahre wider- 
rufen zu miissen. Es geschieht das in einer Arbeit, die ich schon oft 
erwähnt habe (6): ‚Je citais notamment les Graminées comme ayant 
trois initiales, alors qu’en réalité elles n’en ont que deux“ (S. 93). Der 
Irrtum Dovtiorts beruht in Wirklichkeit darauf, daß er meinte, in einem 
Vegetationspunkte zwei oder drei Initialen feststellen zu müssen. Ein 
Entwederoder ist aber in diesem Falle nicht angebracht, da auch ein 
Vegetationspunkt seine Entwicklungsgeschichte hat und innerhalb des 
einen Stadiums drei, innerhalb eines anderen nur zwei gesonderte Ge- 
webekomplexe aufweisen kann. 

Das Dermatogen unterscheidet sich insofern vom Periblem und 
Plerom, als es wenigstens im Vegetationspunkte der Angiospermen als 
streng gesonderte Schicht auftritt und innerhalb aller Entwicklungs- 
phasen des Vegetationspunktes seinen einschichtigen Bau bewahrt. Als 
distinkter Gewebebildner tritt es natürlich im Sproßscheitel der hier 
besprochenen Gramineen (im Gegensatz zu den meisten anderen Vege- 
tationspunkten) nicht auf; denn es liefert ja nicht nur die Epidermis, 
sondern der gesamte junge Blatthöcker geht aus ihm hervor, und wahr- 
scheinlich leiten sich auch Teile der Rinde von ihm ab, was ich allerdings 
nicht einwandfrei entscheiden konnte. 

Die hier angestellten Erörterungen sollten den Zweck haben zu zeigen, 
daß man zur Beschreibung der Architektonik der von mir untersuchten 
Vegetationspunkte die Hansteinschen Termini Periblem und Plerom 
weder als topographische noch als entwicklungsgeschichtliche Begriffe 
verwenden kann. Ja, man könnte sogar gerade in unserem Falle auch 
die Berechtigung des Terminus Dermatogen, der hier vorläufig noch 
beibehalten wurde, anfechten; denn gerade bei den Gramineen liefert 
diese Schicht ja eben nicht ausschließlich die Epidermis, ist also nicht 
„Gewebebildner im Hansrernschen Sinne“. Es wird für die Zukunft 
zu erwägen sein, ob es sich nicht empfiehlt, von den HansTzrNschen 
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Begriffen ganz abzusehen und sie durch die von A. Scumipt gebrauchten 
Tunica und Korpus zu ersetzen. Sie haben jedenfalls den Vorzug, 
auf alle angiospermen Sproßvegetationspunkte ohne jeden Zwang an- 
wendbar zu sein und niemals zu Widersprüchen oder Unstimmigkeiten 
zu führen. 

3. Die Scheitelzelle. 

Ich habe hervorgehoben, daß den Scheitel des Dermatogens und des 
Korpus, bzw. der einzelnen Korpusschichten zuweilen je eine Initiale 
einnimmt, die sich dann nach Art einer vielseitigen Scheitelzelle teilen 
kann. Diese Beobachtung ist der HABERLANDTs an die Seite zu stellen, 
die er an jungen Seitensprossen von Ceratophyllum demersum gemacht 
hat. Es ist bekannt, daß die Scheitelzelle ihre Vorherrschaft, die sie im 
Wachstumsprozeß der Kryptogamen zweifellos besitzt, in phanerogamen 
Geweben sehr leicht verliert. (Vgl. HANSTEIN 14, 8.8 u. 9; HaBeEr- 
LANDT 12, S. 24—27.) Ihre Existenz ist hier mehr als bei Kryptogamen 
z. B. von der äußeren Form des Vegetationspunktes abhängig, was sich 
am Sproßscheitel von Triticum vulg. ohne weiteres nachweisen läßt. 
Läuft der Vegetationskegel nach oben sehr spitz zu, so ist die Möglichkeit 
gegeben, daß gerade nur für eine Zelle am Scheitel des Korpus oder des 
Dermatogens Raum vorhanden ist. Diese Zelle kann dann ihrem Tei- 
lungsmodus nach eine typische Scheitelzelle darstellen. Aber schon durch 
die kleinste Lageverschiebung, die die Zelle erfährt, oder durch eine 
geringe Verbreiterung der Spitze des Vegetationspunktes können noch 
eine oder mehrere Zellen an den Scheitel des Korpus oder des Dermatogens 
zu liegen kommen, und die Bedeutung der ursprünglichen Initiale geht 
verloren. Sie bildet mit ihren Nachbarzellen eine Initialgruppe und wird 
somit, wie HABERLANDT sagt, ‚auf das Niveau der übrigen Zellen des 
Komplexes herabgedriickt“ (12, S. 25). Bekanntlich ist die Bedeutung 
der Scheitelzelle im Sproßmeristem der Phanerogamen früher völlig ver- 
kannt worden. So ist DouLıor davon überzeugt, daß den Scheitel des 
subdermatogenen Gewebes im Vegetationspunkte der Gramineen immer 
eine Scheitelzelle nach Art der Scheitelzelle der Gefäßkryptogamen ein- 
nimmt. Die Vertreter der Scheitelzelltheorie waren sogar der Meinung, 
das Meristem des Stammscheitels von einer einzigen Zelle ableiten zu 
können. Sie übertrugen somit den Wachstumsmodus der Kryptogamen 
auf die Phanerogamen. Auch Gramineenvegetationspunkte wurden von 
ihnen untersucht. So bildet HormEISTER eine Scheitelansicht des Vege- 
tationspunktes von Secale cereale ab. Die an der Spitze gelegene sich 
scheitelzellartig teilende Zelle soll dem gesamten Kegel den Ursprung 
geben (17, Taf. VII, Fig. 17). KoRscHELT zeichnete mehrere Scheitel 
von Sproßspitzen einiger Gramineen (20, Taf. 23, Fig. 14—19), in denen 
die vermeintliche Scheitelzelle des Vegetationspunktes deutlich hervor- 
gehoben ist. Längsschnittbilder fügt er bemerkenswerterweise nicht 
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hinzu, dafür aber die Bemerkung: ,,Beziiglich des Längsschnittes ist 
hier das . . . zu wiederholen, er liefert in der Regel nichts Beweiskraftiges‘‘ 
(Für die Scheitelzelltheorie nämlich!) Daraus geht hervor, daB die an- 
gebliche Scheitelzelle tatsächlich nur eine scheitelzellartig wachsende 
Dermatogeninitiale ist, wie ich sie ebenfalls vorgefunden habe, und wie 
sie HANSTEIN bei der Darstellung der Entwicklung des Embryos von 
Brachypodium erwähnt: „In der Ansicht B könnte man wieder eine 
Scheitelzelle zu sehen meinen, wenn nicht A lehrte, daß es sich nur um 
eine Dermatogeninitiale handelt‘ (15, S. 52). Mithin steht fest, daß die 
in der Literatur erwähnte Scheitelzelle bei Gramineen tatsächlich vor- 
handen sein kann, daß ihre Bedeutung aber völlig verkannt und ihr Auf- 
treten zu schnell verallgemeinert wurde. 

Daß der Scheitelzelle in phanerogamen Geweben nicht mehr die 
gleiche Bedeutung beizumessen ist wie der in kryptogamen Zellverbän- 
den, geht auch nach HABERLANDT bereits aus einer gewissen Inkonstanz 
ihrer Form hervor. Sie kann in den Gewebekomplexen des Vegetations- 
punktes von Triticum vulg. eine verschiedene Anzahl von Seiten auf- 
weisen, und es ist sehr wahrscheinlich, daß sich innerhalb des gleichen 
Objekts ihre Seitenzahl während des Gesamtformwechsels der Sproß- 
spitze mehrmals ändert. Wie HABERLANDT hervorhebt, kommt dieser 
Wechsel in der Form der Scheitelzelle „hin und wieder schon bei den 
Gefäßkryptogamen vor, am auffälligsten bekanntlich bei den Selaginellen. 
Bei den Phanerogamen ist derselbe ... geradezu als Regel anzusehen‘ 
(12, 8. 25). 

Ich bin auf diese Gedanken, die in den (in diesem Abschnitte) er- 
wähnten Arbeiten und vor allem von WESTERMAIER geäußert worden 
sind, hier nur deshalb noch einmal eingegangen, weil der Vegetations- 
punkt von Triticum vulgare in diesem Zusammenhange gleichsam als 
Schulbeispiel dienen kann. An ihm läßt sich gut nachweisen, daß die 
Scheitelzelle in Vegetationspunkten der Phanerogamen eine prima inter 
pares ist und unter gegebenen Bedingungen vollständig in den Gesamt- 


wachstumsprozeß einbezogen werden kann. 


4. Die Seitenorgane. 

Über die Histologie der Achselknospen von Gramineen fand ich in 
der Literatur wenig Angaben. Seitensproßanlagen von Triticum vulg. 
sind meines Wissens noch nicht untersucht worden. FAMINTZIN (8) bildet 
Achselknospen von Zea Mays, DouLior (6) solche von Phragmites com- 
munis und Glyceria spectabilis ab. WarmınG (37) untersuchte Acbsel- 
knospen von Secale cereale und Hordeum vulgare innerhalb der floralen 

on. : 
Über die Achselknospenanlage von Triticum vulg., die ich eingehend 
studierte, läßt sich zusammenfassend folgendes aussagen: 
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1. Die Achselknospe und ein Teil des über ihr, aber auf der entgegen- 
gesetzten Seite des Vegetationspunktes inserierten Blattes bilden auf 
ersten Entwicklungsstadien einen gemeinsamen Hicker. Die Trennung 
beider Organe erfolgt durch die Ausbildung des Internodiums. 

2. Das Dermatogen erfährt bei der Anlage eines Seitensprosses nie- 
mals eine Aufspaltung. Diese Tatsache scheint allgemeingültig zu sein. 
Sie ist von allen Autoren bei der Beobachtung der Achselknospenent- 
wicklung mannigfacher Objekte immer wieder festgestellt worden. Tan- 
gentiale Teilungen von Dermatogenzellen im Bereich des Achselknospen- 
höckers von Triticum vulg. deuten auf die unter 1. erwähnte Anlage des 
umgreifenden Teiles des Blattes hin. 

3. Eine Regel in bezug auf Beteiligung der subdermatogenen Schich- 
ten läßt sich hier ebensowenig feststellen wie bei vielen Achselknospen 
anderer Angiospermen (vgl. Schmp [26], S. 108f.). Die Korpusschich- 
ten A und B können in der verschiedensten Weise die Vorwölbung eines 
Höckers bewirken. Die Aufspaltung der ersten subdermatogenen Schicht 
gilt hierbei keineswegs als Ausnahme. 

4. Wie verschiedenartig aber auch die Beteiligung der Korpus- 
schichten A und B bei der Vorwölbung des Achselknospenhöckers sein 
mag, der Endeffekt ist immer der gleiche: die Korpusschicht A bildet 
schließlich eine Initiale bzw. Initialgruppe aus, die von einem gewissen 
Entwicklungsstadium an das gesamte subdermatogene Gewebe erzeugt. 
Die Tatsache, daß der Vegetationspunkt der Achselknospe allmählich 
die Architektonik des Vegetationspunktes der Stammknospe annimmt, 
ist deshalb hier besonders deutlich zu erkennen. 

Pflanzen mit Sproßmeristemen, deren subdermatogenes Gewebe sich 
immer oder wenigstens innerhalb bestimmter Entwicklungsstadien des 
Vegetationspunktes von nur einer Initiale oder Initialgruppe ableitet, 
können nur haplochlamyde, nie aber diplochlamyde Periklinalchimären 
erzeugen; d.h. es ist nie möglich, daß unter diesen Verhältnissen in 
einem symbiontischen Vegetationspunkte eine doppelte Mantellage einen 
artfremden Kern umgibt. Sollte selbst ausnahmsweise eine solche Kom- 
bination zustande kommen, so müssen eher oder später durch Aufspal- 
tung der zweiten Mantelschicht, ganz gleichgültig, wie diese Aufspaltung 
erfolgt, die der zentralen Komponente angehörigen Gewebeteile aus dem 
Meristem der Sproßspitze verdrängt werden (vgl. Buper 3, S. 279 und 
Scumipt 26, S. 113 ff.). (Zur Definition der Begriffe diplo- und haplo- 
chlamyde Periklinalchimären siehe Buper 4, 8.9.) Die Blätter von 
Periklinalchimaren müssen immer artrein sein, wenn an ihrer Bildung 
nur die äußerste Mantelschicht beteiligt ist. 

Es mag zunächst überflüssig scheinen, an dieser Stelle über Peri- 
klinalchimären zu sprechen, da ja auf dem Wege der Pfropfung entstan- 
dene Periklinalchimären aus den Familien der Monokotylen bislang nicht 
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bekannt geworden sind. Wenn ich hier gleichwohl die Periklinalchimären 
in die Erörterung ziehe, so geschieht dies der interessanten Arbeit ÄKER- 
MANs! wegen (39), auf die mich ihr Verfasser persönlich aufmerksam 
machte, wofür ich ihm auch an dieser Stelle herzlich danken möchte. 
A. fand in Beständen von Triticum vulgare Pflanzen mit Ähren, deren 
Ährchen auf der einen Seite typische Vulgare-Deckspelzen besaßen, auf 
der anderen Seite hingegen Deckspelzen aufwiesen, die denen von Triti- 
cum spelta ähnlich waren (vgl. 39, S. 117, Fig. 1). [Solche ,,Speltoide“‘ 
beobachtete bereits NıLsson-EHLe (47) in Aussaaten von Triticum vulg.; 
hingegen zeigten die von ihm gefundenen Ähren nur Triticum spelta 
ähnliche Spelzen, aber keine reinen Vulgare-Spelzen.] Aus den Samen 
dieser Ähren gingen immer Vulgare-Pflanzen hervor, also auch aus den 
Körnern, die von den „speltoiden‘‘ Deckspelzen umschlossen waren. 
Das war eine sehr merkwürdige Erscheinung, deren völlige Erklärung 
Ä. Schwierigkeiten machte. Der Grund hierfür ist leicht einzusehen. 
Nimmt man an, wie das Ä. tut, daß die speltoiden Spelzen dadurch zu- 
stande kommen, daß Dermatogenzellen des Sproßvegetationspunktes 
durch Mutation verändert werden, so bleibt die so durchgreifende Umge- 
staltung dieser Spelzen unerklärt; denn in den grundlegenden Unter- 
suchungen, die über Blattbildung bei Phanerogamen angestellt worden 
sind, wird übereinstimmend hervorgehoben, daß das Dermatogen nur 
die Epidermis des Blattes liefert, während das Blattparenchym aus Zellen 
subdermatogener Schichten hervorgeht. (Die wenig zitierte Arbeit Dov- 
tiots war A. unbekannt.) War aber nur die Epidermis durch Mutation 
verändert, so konnte nur schwerlich daraus das gänzlich andere Aus- 
sehen des Blattes (Spelze) sich ergeben. Geht man nun aber von der An- 
nahme aus (die auch Ä. machte), daß Zellen einer oder mehrerer sub- 
dermatogener Schichten durch Mutation verändert wurden, so ist nicht 
einzusehen, warum nicht aus den von speltoiden Deckspelzen einge- 
schlossenen Körnern ebenfalls ‚‚Speltoide‘‘ hervorgehen sollten ; denn der 
Embryosack entsteht im subdermatogenen Meristem. Eine Veränderung 
subdermatogener Zellen hätte demnach auch ihn ergreifen müssen. 
Meine Untersuchungen haben nun ergeben, daß die Blattanlage von 
Triticum vulg. nur von Dermatogenzellen gebildet wird. Nehmen wir an, 
daß auch in der weiteren Entwicklung des Blattes nur das Dermatogen 
oder dieses wenigstens in hervorragendem Maße an dem Blattaufbau 
beteiligt ist?, daß also Epidermis und Parenchym des Blattes von der- 
selben Schicht des Urmeristems gebildet werden, so ist leicht einzusehen, 


! Anm. Inzwischen hat ÄKERMAN sich noch wiederholt zu dem gleichen 
Gegenstande geäußert (40 u. 41). 

2 Es sei an dieser Stelle erwähnt, daß bereits GOgBEL, Organographie II, 
S. 1332, an die Möglichkeit denkt, daß Blätter „nur aus dem Dermatogen hervor- 
gehen“. 








Histologische Studien am Vegetationspunkt von Triticum vulgare. 63 


daß ein Blatt (Spelze) ein völlig anderes Aussehen zeigen muß, wenn es 
aus Dermatogenzellen hervorgegangen ist, die durch Mutation verändert 
worden sind. Andererseits ist aber auch ohne weiteres zu verstehen, 
warum aus Körnern, die von speltoiden Spelzen eingehüllt waren, reine 
Vulgare- Pflanzen hervorgingen: die subdermatogenen Zellen und damit 
auch der Embryosack waren in keiner Weise verändert worden. 

Wir dürften also in den von A. beschriebenen Weizenähren Bildungen 
vor uns haben, die Periklinalchimärencharakter besitzen. Die Chimären 
sind nur hier nicht durch Pfropfung, sondern durch Mutation dermato- 
gener Zellen entstanden. Das Zustandekommen der so völlig anders 
gestalteten Spelzen, über das sich Ä. nicht restlos klar werden konnte, 
dürfte somit durch vorliegende Untersuchungen eine Erklärung ge- 
funden haben. 


Aus Ergebnissen weiterer Untersuchungen, die sich eingehend mit 
dem Vegetationspunkt innerhalb der floralen Region befassen müssen, 
und die ich später auszuführen gedenke, dürfte sich vielleicht eine Er- 
klärung für die so regelmäßige Anordnung der in ihrem Aussehen völlig 
verschiedenen zwei Spelzensorten in speltoiden Ähren ableiten lassen. 


V. Ergebnisse. 
A. Der Formwechsel des Vegetationspunktes. 


1. Erörterungen, die sich auf die Architektonik des Vegetations- 
punktes von Triticum vulg. beziehen, verlangen die Unterscheidung des 
Plastochronformwechsels (Formwechsel innerhalb eines Plastochrons) 
vom Gesamtformwechsel (Formwechsel innerhalb sämtlicher Plasto- 
chrone). 

2. Während des Gesamtformwechsels nimmt das Volumen des Vege- 
tationspunktes kontinuierlich zu, die Größe der Zellen kontinuierlich ab. 
Damit ist eine Änderung der Architektonik des Vegetationspunktes ver- 
bunden. Innerhalb des Plastochronformwechsels findet eine solche 
nicht statt. 


B. Die Architektonik des Vegetationspunktes. 


3. Der Vegetationspunkt wird nach außen nur von einer einzigen 
Kappenschicht, dem Dermatogen, begrenzt. Die Zellen dieser Schicht 
teilen sich, abgesehen von einem Bezirk, der den Blatthöcker bildet, 
normalerweise nie periklin. 

4. Das subdermatogene Gewebe bezeichne ich als Korpus. Die 
Änderung seines Schichtenbaues innerhalb des Gesamtformwechsels be- 
dingt das Vorhandensein zweier deutlich voneinander unterschiedener 
Entwicklungsstadien des Vegetationspunktes, die ich jüngeren und 
älteren Kegel nenne. | 
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5. Das Korpus des jiingeren Kegels wächst mit einer Initiale, die sich 
scheitelzellartig teilen kann, oder mit mehreren nebeneinander liegenden 
Initialzellen (Initialgruppe). (Das gleiche gilt vom Wachstum des Der- 
matogens.) Ihre Abkémmlinge ordnen sich in zwei Schichten an. Die 
äuBere subdermatogene bezeichne ich als Korpusschicht A, die zentrale 
als Korpusschicht B. Auf Langsschnitten erscheinen sie als vier Zellreihen. 
Die gemeinsamen Zellwände der beiden inneren bilden eine charakte- 
ristische Linie, die als zentrale Achse den zweiseitigen Bau des jiingeren 
Kegels bedingt. 

6. Das Korpus des älteren Kegels wächst mit zwei übereinander liegen- 
den Initialen oder Initialgruppen. Die Abkémmlinge der ursprünglichen 
gemeinsamen Initiale bauen nur die Korpusschicht A auf, die damit zu 
einer Kappenschicht wird. Die Korpusschicht B erhält eine eigene 
Initiale. Dieser Vorgang vollzieht sich in der verschiedensten Weise. 
Die mit getrennten Initialen wachsenden Korpusschichten zeigen be- 
sonders im Vegetationspunkte der floralen Region die Neigung, eine 
neue Kappenschicht auszubilden. 


C. Die Seitenorgane. 
Das Blatt. 

7. Der junge Blatthöcker entwickelt sich nur aus Zellen des Derma- 
togens. Die Blattanlage kommt also bei den von mir untersuchten 
Gramineen auf ganz andere Weise zustande wie bei den bisher studierten 
übrigen Angiospermen. Die nach außen abgeschiedenen Zellelemente 
bilden die Epidermis, die nach innen gelegenen das Parenchym des Blattes. 

8. Ein Teil des umgreifenden Blattes ist mit der Achselknospe zu 
einer gemeinsamen Anlage vereinigt. Beide Organe werden erst völlig 
getrennt durch das sich entwickelnde Internodium. 


Die Achselknospe. 

9. Die Achselknospenanlage geht von drei übereinander liegenden 
Zellreihen des Korpus aus, die durch die charakteristische Teilung ihrer 
Elemente ohne weiteres auffallen. 

10. Die Zellreihen können der Korpusschicht A oder B oder auch 
beiden angehören. Ein bestimmtes Schema der Achselsproßbildung be- 
steht somit nicht. 

11. Gesetzmäßig ist das Verhalten der subdermatogenen Schicht des 
Achselknospenhöckers. Sie bildet immer innerhalb eines bestimmten 
Entwicklungsstadiums eine Initiale aus, die dem gesamten subdermato- 
genen Gewebe des sekundären Vegetationspunktes den Ursprung gibt. 
Primärer und sekundärer Vegetationspunkt zeigen somit gleiches Wachs- 
tum. 
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D. Das Internodium. 

12. Das Internodium entwickelt sich aus dem Knoten, indem sich 
die Zellen an der untersten Insertionsstelle des Blattes stark teilen. 

13. Das Dermatogen bildet die Epidermis, die Korpusschicht A (viel- 
leicht auch unter Beteiligung von Derivaten dermatogener Zellen) die 
Rinde. Die GefäBbündel gehen entweder ebenfalls ganz aus Zellen der 
Korpusschicht A hervor oder nur ihr oberer Teil; der untere Teil wird 
in diesem Falle von der Korpusschicht B geliefert. Die Korpusschicht A 
ist somit vielfach das gemeinsame Bildungsgewebe der Rinde und des 
peripheren Teiles des Zentralzylinders. 

Aus vorliegendem Tatsachenmaterial lassen sich folgende allgemeine 
Gesichtspynkte gewinnen: 

1. Es gibt Vegetationspunkte, deren Architektonik man erst durch 
das Studium ihrer Entwicklung innerhalb sämtlicher Plastochrone (Ge- 
samtformwechsel) eindeutig bestimmen kann. 

2. Die Hansteinschen Termini Periblem und Plerom lassen sich 
weder als topographische noch als entwicklungsgeschichtliche Begriffe 
bei der Beschreibung der Architektonik des Vegetationspunktes von 
Triticum vulg. verwenden. 

3. Der Vegetationspunkt von T'riticum vulg. bietet ein gutes Beispiel 
dafiir, daB Scheitelzellen in SproBmeristemen phanerogamer Pflanzen 
dem GesamtwachstumsprozeB untergeordnet sind. 

4. In einem wenig- und groBzelligen Vegetationspunkte, wie ihn 
Triticum vulg. besitzt, ist es méglich, die Entwicklungsgeschichte jeder 
einzelnen Zelle fast vollstandig klarzulegen. 


Nachtrag. 


Die vorliegende Arbeit wurde im Botanischen Institut der Universitat 
Leipzig ausgefiihrt. Ich begann mit den Untersuchungen im Winter- 
semester 1920/21 und schloB sie im Herbst 1922 ab. Leider wurde die 
Drucklegung durch äuBere Umstände verzégert. Doch ist in der Zwi- 
schenzeit keine Arbeit erschienen, die unseren Gegenstand näher beriihrte, 
abgesehen von den interessanten Studien A. Âxermans über Speltoid- 
Mutanten und -Chimären beim Weizen, auf die zum Teil genauer einge- 
gangen wurde. Die inzwischen verôffentlichten Hypothesen und Ergeb- 
nisse über die Blattbildung bei dikotylen Periklinalchimären und ihren 
Komponenten stehen mit unserem Thema nur in mittelbarem Zusammen- 
hang. Es genügte daher eine kurze, anmerkungsweise Erwähnung der 
einschlagigen Arbeiten. 

Herrn Professor Dr. J. BUDER, der meine Arbeit leitete, sei an dieser 
Stelle für Ratschläge und Unterstiitzungen mein wärmster Dank ausge- 
sprochen. Ebenso gilt der Dank den beiden damaligen Assistenten des 
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Instituts, Herrn Prof. Dr. Stark und Herrn Dr. METZNER, sowie Herrn 
Prof. Dr. RUHLAND, der mir nach dem Weggange von Herrn Prof. 
Dr. Buper nach Greifswald die Hilfsmittel des Instituts in liebens- 


würdiger Weise zur Beendigung meiner Arbeit zur Verfügung stellte. 


Literaturverzeichnis. 

1. Askenasy, E.: Über eine neue Methode, um die Verteilung der Wachstums- 
intensität in wachsenden Teilen zu bestimmen. Verhandl. d. naturhist.-med. Ver. 
zu Heidelberg, N.S. 2, 70—153. 1880. — 2. De Bary: Vergleichende Anatomie 
der Vegetationsorgane der Phanerogamen und Farne 1877. — 3. Buder, J.: 
Studien über Laburnum Adami. Zeitschr. f. indukt. Abstammungs- u. Ver- 
erbungslehre 5, 209—284. 1911. — 4. Ders.: Chimären und Pfropfmischlinge. 
Naturwissenschaften 1915. — 5. Douliot, M. H.: Recherches sur la croissance 
terminale de la tige des phanérogames. Ann. des sciences natur. 7. Ser. 11, 
283—350. — 6. Ders.: Recherches sur la croissance terminale de la tige et de 
la feuille chez les Graminees. Ebenda, 7. Ser. 13, 93—102. — 7. Ekkert, J.: 
Über Keimung, Bestockung und Bewurzelung der Getreidearten. Leipzig 1873.— 
8. Famintzin, A.: Über Knospenbildung bei Phanerogamen. Bull. de l’acad. 
imp. des sciences de St. Pétersbourg 12, 589—598. 1886. — 9. Fischer, Hugo: 
Entwässerung zur Paraffineinbettung. Zeitschr. f. Mikroskopie 30, 176. 1913. 
— 10. Flot, L.: Recherches sur la naissance des feuilles et sur l’origine 
foliaire de la tige. Rev. gén. botan. 1906. — 10a. Goebel, K.: Organographie. 
2. Aufl. 1923. Bd. III. — 11. Greom, P.: Uber den Vegetationspunkt der 
Phanerogamen. Ber. d. dtsch. botan. Ges. 1885. 303. — 12. Haberlandt, G.: 
Uber Scheitelzellwachstum bei den Phanerogamen. Mitt. d. naturwiss. Ver. f. 
Steiermark 1880.— 13. Ders.: Physiologische Pflanzenanatomie. 5. Aufl. 
Leipzig 1918. — 14. Hanstein, J.: Die Scheitelzellgruppe im Vegetationspunkt 
der Phanerogamen. Festschr. d. riederrhein. Ges. f. Natur- u. Heilkunde 1868. 
109—134. — 15. Ders.: Die Entwicklung des Keimes der Monokotylen und 
Dikotylen. Hanstein, Botan. Abhandlungen H.1. 1870. — 16. Herrig, F.: 
Beiträge zur Blattentwicklung einiger phanerogamen Pflanzen. Diss. Berlin 
1913. — 17. Hofmeister, W.: Beiträge zur Kenntnis der Gefäßkryptogamen II. 
Abh. d. mathem.-phys. Kl. d. kgl. sächs. Ges. d. Wiss. 1857. — 18. Karsten, G.: 
Uber die Anlage seitlicher Organe bei den Pflanzen. Diss. Rostock 1886. — 
19. Koch, L.: Die vegetative Verzweigung der höheren Gewächse. Jahrb. f. 
wiss. Botanik 25, 380—488. 1893. — 20. Korschelt, P.: Zur Frage über das 
Scheitelwachst bei den Phanerogamen. Ebenda 1884. — 21. Nérner, C.: 
Beitrag zur Embryonenentwicklung der Gramineen. Flora 1881. 241, 257, 273. — 
22. Nowacki, A.: Anleitung zum Getreidebau. 6. Aufl. Berlin 1917. — 23. Rus- 
sow: Vergl. Unters. d. Leitbiindelkryptogamen mit Beriicksichtigung der Pha- 
nerogamen. Mém. de l’acad. imp. des sciences de St. Pétersbourg, Ser. 7, 19, 
178 ff. 1872. — 24. Saebs, J.: Uber die Anordnung der Zellen in jiingsten 
Pflanzenteilen 1878/79. — 25. Sanio: Vergleichende Unters. iiber die Zusammen- 
setzung des Holzkérpers. Botan. Zeit. 1863. 357. — 26. Schmidt, A.: Histo- 
logische Studien an phanerogamen Vegetationspunkten. Diss. Leipzig 1920 u. 
Botan. Archiv 8, 345—404. 1924. — 27. Sehmitz, F.: Beobachtungen iiber die 














Histologische Studien am Vegetationspunkt von Triticum vulgare. 67 


Entwicklung der SproBspitze der Phanerogamen. Habilitationsschr. Halle 1874. 
— 28. Sehoute, J. C.: Die Stelaertheorie. Groningen 1902. — 29. Sehtiepp, 0.: 
Wachstum und Formwechsel des Vegetationspunktes der Phanerogamen. Ber. 
d. dtsch. botan. Ges. 32, 328. 1914. — 30. Ders.: Beiträge zur Theorie des Vege- 
tationspunktes. Ebenda 34, 847. 1916. — 31. Ders.: Untersuchungen über 
Wachstum und Formwechsel von Vegetationspunkten. Jahrb. f. wiss. Botanik 
57, 17. 1917. — 32. Ders.: Uber den Nachweis von Gewebespannungen in der 
SproBspitze. Ber. d. dtsch. botan. Ges. 85, 703. 1918. — 33. Sieben, H.: Ein- 
fiihrung in die botanische Mikrotechnik. 2. Aufl. 1920. — 34. Strasburger, E.: 
Lehrbuch der Botanik. — 35. Véehting, H.: Beitrage-zur Morphologie und Ana- 
tomie der Rhipsalideen. Jahrb. f. wiss. Botanik 9, 27. 1873—74. — 36. Ders.: 
Der Bau und die Entwicklung des Stammes der Melastomeen. Hanstein, Botan. 
Abh. 3. — 37. Warming, E.: Forgreningsforhold hos Fanerogamerne. Vidensk. 
selsk. skr. 5 Raekke, naturvidenskabelig og math. afd. 10, 1. 1872. — 38. 
Westermaier, M.: Uber die Wachstumsintensität der Scheitelzelle und der 
jiingsten Segmente. Jahrb. f. wiss. Botanik 12. — Nachtrag: 39. Akerman, À A.: 
Speltlike Bud-Sports in common wheat. Hereditas 1. 116ff. 1920. — 40. Der- 
selbe: Beiträge zur Kenntnis der Speltoidmutationen des Weizens. Hereditas IV. 
111ff. 1923. — 41. Derselbe: Weitere Studien über Speltoidchimären bei 
Triticum vulgare. (Hereditas IX. 1927 im Druck). — 42. Krumbholz, 6.: Un- 
tersuchungen über die Scheckung der Oenotherabastarde insbesondere über 
die Möglichkeit der Entstehung von Periklinalchimären. — 43. Lange, Fried- 
rich: Vergleichende Untersuchungen über die Blattentwicklung einiger Sola- 
numchimären und ihrer Elterarten. Planta 3. 181ff. 1927. — 44. Noack, 
K.L.: Entwicklungsmechanische Studien an panaschierten Pelargonien. Jahrb. 
f. wiss. Bot. 61. 459ff. 1922. — 45. Derselbe: Vererbungsversuche mit bunt- 
blättrigen Pelargonien. Verh. Physik.-Med. Ges. Würzburg N. F. 49. 45ff 
1924. — 46. Derselbe: Weitere Untersuchungen über das Wesen der Bunt- 
blättrigkeit bei Pelargonien. 50. 47ff. 1925. — 47. Nilsson-Ehle, H.: Unter- 
suchungen über Speltoidmutationen beim Weizen. Botan. notiser 1917. 305 
bis 329. 





Erklärung der Tafelabbildungen. 


Die Abbildungen stellen mit nur wenigen Ausnahmen, die in folgender 
Erklärung besonders hervorgehoben sind, Schnitte durch das Sproßmeristem 
von Triticum vulg. dar. Mit à ist immer eine Initiale, mit a eine Achselknospen- 
anlage, mit b eine Blattanlage bezeichnet. Zur Bezeichnung des Dermatogens 
und der Korpusschichten A und B wurden die Buchstaben D, A und B gewählt. 
Die Vergrößerung sämtlicher Abbildungen ist eine 300fache. 


Tafel I. 

Abb. 1. Querschnitt durch das Dermatogen am Scheitel eines Vegetations- 
punktes mit einer sich scheitelzellartig teilenden Initiale. 

Abb, 2. Querschnitt durch das Dermatogen am Scheitel eines Vegetations- 
punktes mit einer Gruppe von Initialen. 

Abb, 3 und 4. Querschnitte durch den Scheitel von zwei jüngeren Kegeln mit 
sich scheitelzellartig teilenden Korpusinitialen. 
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Abb. 5. Medianer Langsschnitt durch einen jiingeren Kegel mit einer Korpus- 


initiale. 

Abb. 6. Medianer Längsschnitt durch einen jiingeren Kegel von Avena sativa 
mit einer Korpusinitiale und mit Blatt- und Achselknospenanlage. 
Abb. 7. Medianer Längsschnitt durch einen jüngeren Kegel mit außerordent- 

lich groBer Korpusinitiale. 
Abb. 8. Medianer Längsschnitt durch einen jiingeren Kegel mit einer Korpus- 
Abb. 9. Medianer Längsschnitt durch einen jüngeren Kegel mit mehreren 
Korpusinitialen, von denen die eine sich eben teilt. Blatt- und Achsel- 


knospenanlage. 

Abb. 10. Querschnitt durch den Scheitel des Korpus eines jüngeren Kegels mit 
mehreren Initialen. 

Abb. 11. Medianer Längsschnitt senkrecht zur Insertionsebene der Blätter mit 


der Anlage des umgreifenden Blattes. 
Abb, 12. Anlage einer Achselknospe durch Aufspaltung der Korpusschicht A. 


Tafel II. 

Abb. 13—14. Mediane Längsschnitte durch ältere Kegel (siehe auch Abb. 12, 
Taf. 1). Die Korpusschicht B hat eine eigene Initiale bzw. Initialgruppe 
ausgebildet. 

Abb. 13. Achselknospenanlagen in verschiedenen Entwicklungsstadien. 

Abb. 15. Medianer Längsschnitt durch einen älteren Kegel. Perikline Teilung 
der Korpusinitiale. 

Abb. 16. Medianer Längsschnitt durch einen Kegel von Avena sativa. Perikline 
Teilung der Korpusinitiale. 

Abb. 17. Medianer Längsschnitt durch einen jüngeren Kegel (Embryo). Vor- 
übergehende Selbständigkeit der Korpusschicht B. Blatt- und Achsel- 
knos 

Abb. 18. Desgl. die Selbständigkeit der Korpusschicht B geht verloren. 

Abb. 19 und 20. Mediane Längsschnitte durch ältere Kegel. Die eine Hälfte 
der Korpusschicht B bildet eine Initiale aus. 

Abb. 21. Medianer Längsschnitt durch einen älteren Kegel. Die Derivate der 
Initiale der Korpusschicht A teilen sich periklin. Anlage einer Achsel- 
knospe durch Aufspaltung der Korpusschicht A. Anlage eines Prokam- 
biumstranges. 

Abb. 22. Medianer Längsschnitt durch einen Vegetationspunkt innerhalb der 
floralen Region. Die Derivate der Initiale der Korpusschicht A teilen 
sich periklin. 

Abb, 23. Desgl., die peripheren Elemente der Korpusschicht B ordnen sich zu 
einer Schicht. 

Tafel III. 

Abb, 24—28. Mediane Längsschnitte durch Blattanlagen in verschiedenen Ent- 
wicklungsstadien. 

Abb. 29—31. Querschnitte durch Blattanlagen in verschiedenen Entwicklungs- 
stadien. 

Abb. 32. Querschnitt durch eine Blattanlage, die nicht median liegt. Achsel- 
knospenanlage durch Aufspaltung der Korpusschicht A. @fb = Mittel- 
nerv des 3. Blattes. 

Abb. 33—34. Mediane Längsschnitte durch Achselknospenanlagen in ver- 

schiedenen Entwicklungsstadien. 
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Tafel IV. 
35—39. Mediane Längsschnitte durch Achselknospenanlagen in verschie- 
denen Entwicklungsstadien. 
40. Querschnitt durch eine Achselknospe. 
41—43. Querschnitte durch Kegel, die die Anlage einer Achselknospe 
enthalten. Perikline Teilung der Elemente der Korpusschicht B. 


Tafel V. 
44—45. Desgl. Perikline Teilung der Elemente der Korpusschicht À. 
46—48. Mediane Längsschnitte durch Achselknospenanlagen. 
49—52. Mediane Längsschnitte durch jüngere Kegel mit Achselknospen- 
anlagen, die in der Korpusschicht A ihren Ursprung nehmen. (Abb. 52 
stellt einen medianen Längsschnitt durch einen Vegetationspunkt von 
Secale cereale dar.) 














(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Böhmischen Universität in Prag.) 


DIE INDUKTION VON MITOSEN AUF ENTFERNUNG. UBER 
DIE VON A. GURWITSCH ENTDECKTEN ,,MITOGENETISCHEN 
STRAHLEN“. 

Von 
N. WAGNER. 

Mit 4 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 6. Oktober 1927.) 


Seit dem Jahre 1924 veröffentlichten GURWITScH und seine Schüler ! 
eine Reihe von Arbeiten über die von ihnen entdeckten ,,mitogenetischen 
Strahlen‘, welche sowohl von einigen Körperteilen der Pflanzen und 
Tiere, wie auch von durch Reiben frisch zubereiteten Wasseremulsionen 
oder Breien aus Geweben gegebener Organismen ausgestrahlt werden. 
Wie die Versuche ergaben, können diese Strahlen eine Verstärkung der 
Zellteilung hervorrufen, und dieses sowohl im Organismus selbst als 
auch außerhalb desselben, bei einem anderen Organismus, selbst wenn 
letzterer in keiner Berührung mit dem ersteren steht. 

Ich halte es für nützlich, die Geschichte der Entdeckung dieses neuen 
spezifischen Erregers der Zellteilung, dessen Erforschung meine gegen- 
wärtige Arbeit gewidmet ist, kurz zu erörtern. 

Im Jahre 1923, bei der Beobachtung der Mitosenverteilung im Cornea- 
epithel von Fröschen während einer Regeneration, welche durch zwei 
aufeinanderfolgende sehr feine und nahe aneinander liegende Verwun- 
dungen hervorgerufen wurde, stellte GuRwITSscH fest, daß außer einem 
Faktor chemischer Natur (Wundhormone von HABERLANDT) hier als 
Mitosenanreger auch noch ein neuer spezifischer Teilungsfaktor wirke, 
welcher geradlinig, wie Lichtstrahlen, von Zelle zu Zelle sich verbreite, 
auch wenn diese nicht unmittelbar einander anliegen®. GURWITSCH 
nahm an, daß dieser Faktor, den er später ,,mitogenetische Strahlung‘ 
nannte, auch bei der normalen Entwicklung der Organismen wirke. Bei 
dieser Annahme mußte man zulassen, daß dieser geradlinige Teilungs- 
impuls bei der Entwicklung langer und gebogener Organe, wie z.B. 
der meisten Pflanzenwurzeln, seine Richtung wechseln könne. Eine 
solche krummlinige Verbreitung der ,,mitogenetischen Strahlen‘ konnte 

ı L. und N. GurwıtscH, W. Rawın, P. Rusinorr, D. SCHUKOWSKY u. a. 


2 Von der einen Seite der Wunde auf die andere, durch die toten Zellen hin- 
durch, 
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nicht anders erklärt werden als dadurch, daB das geradlinige Strahlen- 
biindel seine Richtung ändert, weil es von der konkaven Seite der 
Wurzelkriimmungen reflektiert wird. 

Um diese Hypothese zu kontrollieren, wurden Versuche angestelit 
mit Zwiebelwurzeln, denen in Glasréhrchen verschiedene Kriimmungen 
aufgezwungen wurden, und später wurde die Mitosenverteilung durch 
Auszählung bestimmt. Diese Versuche ergaben wenn auch ein nicht 
vollkommen klares, so doch positives Resultat. Die Zahl der Mitosen 
in den Wurzeln war um 10—12% gréBer gerade an den Stellen, an 
welchen nach theoretischen Berechnungen die grôBte Anzahl der von 
der konkaven Seite reflektierten ,,mitogenetischen Strahlen“ sich kreu- 
zen sollte!. 

Es war nun logisch, anzunehmen, daB die mitogenetischen Strahlen 
auch aus der Wurzel hinaus in das umgebende Medium hinausgehen 
können, und daß somit durch sie eine Anregung der Zellteilung auch 
in einer anderen Wurzel möglich sei. Die Versuche GußwITscHs und 
seiner Mitarbeiter haben auch diese Voraussetzung bestätigt. An eine 
Wurzel (aus einer keimenden Alliumzwiebel) wurde eine andere recht- 
winkelig so herangebracht, daß die Spitze der letzteren auf die Mitosen- 
zone der ersten gerichtet war, und beide wurden in dieser Lage eine ge- 
wisse Zeitlang befestigt. Danach wurde die erste Wurzel fixiert, Die 
Mitosenzählung auf beiden Seiten dieser Wurzel ergab eine ersichtliche 
Überzahl der Mitosen auf der zu der Spitze der zweiten Wurzel zu- 
gekehrten Seite. Bei den späteren Versuchen erwies sich die unmittel- 
bare Berührung der Wurzeln als unnötig, und die Teilung wurde auch 
bei einem Abstand von 0,2—3 cm und mehr angeregt. Dieser Reiz ver- 
breitete sich ebensogut durch Wasser, als auch durch Luft», 

Eine Reihe von Arbeiten in Gurwitscus Laboratorium (1924—1927) 
wurde der Anstellung solcher Versuche gewidmet: es wurden untersucht 
die Verbreitung der mitogenetischen Strahlen durch verschiedene Medien, 
die Reflexion und Brechung dieser Strahlen, ihre Wellenlänge, der Ort 
ihrer Entstehung und dergleichen. 

Das hohe theoretische Interesse dieser Untersuchungen und das fast 
vollkommene Fehlen einschlägiger Versuche von anderer Seite zur Prü- 


1 GURWITSCH nahm an, daß die mitogenetischen Strahlen parallel der 
Wurzelachse sich verbreiten. 

2 GurwitscH, A.: Die Natur des spezifischen Erregers der Zellteilung. 
Arch, f. mikroskop, Anat. u, Entwicklungsmech. 100. 1924 — Rawın, W.: 
Weitere Beiträge zur Kenntnis der mitotischen Ausstrahlung und Induktion. 
Ebenda 101. 1924. 

3 Gurwitson, A, und N.: Fortgesetzte Untersuchungen über mitogenetische 
Strahlung und Induktion. Ebenda 103. 1924. 

4 Ebenda 101—108 und Guewrrscx, A.: Das Problem der Zellteilung, phy- 
siologisch betrachtet. Berlin: Julius Springer 1926, 
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fung der von GURWITSCH beschriebenen Tatsachen! machten eine 
Wiederholung der Versuche Gurwirscus durch einen außerhalb des 
Gurwitscuschen Schülerkreises stehenden Botaniker? höchst wün- 
schenswert. Deshalb hielt ich es für zeitgemäß, mich mit dieser Frage 
zu beschäftigen und wiederholte die Versuche Gurwitscus über die In- 
duktion der Mitosen an Wurzeln von Allium Cepa in einer mir rationell 
erscheinenden abgeänderten Weise, und machte auch eine Serie von 
Versuchen mit Wurzeln keimender Samen von Vicia Faba. 

Die in dieser Arbeit angeführten Versuche haben nur orientierenden 
Charakter, insofern mein Ziel die Prüfung der von GURWITSCH ange- 
gebenen Tatsachen war, so daß ich hier seine theoretischen Betrach- 
tungen nur sehr wenig berücksichtigen möchte. 


Methodisches. 

Als Versuchsmaterial dienten mir die Wurzeln der keimenden 
Zwiebeln von Allium Cepa und der Samen von Vicia Faba. Bei Allium 
wurden kleinere Zwiebeln von 2—3cm Durchmesser gewählt, welche, 
der Länge nach durchschnitten und zu einem Drittel in Wasser versenkt, 
zum Keimen gebracht wurden. Von den zahlreichen Wurzeln jeder 

er Hälfte wurde nur je eine, und 
zwar die am geradesten ge- 
wachsene, ausgewählt; die 
übrigen wurden abgeschnit- 
ten. Die Samen von Vicia 
wurden vor dem Versuche in 
feuchter Luft zum Keimen 
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gebracht. 
Die Induktion wurde 
durch Wasser und durch Luft 


in einer Entfernung von 1 bis 
3 mm ausgeführt. Im Gegen- 
ia satz zu der Versuchsanstel- 
Abb. 1. lung bei GURWITSCH wurden 
bei mir die Wurzeln nicht in Glasröhrchen eingeführt, sondern wuchsen 
vollkommen frei in Wasser oder feuchter Luft. 
Das Schema der Versuchsanordnung im Falle der Induktion durch 
Wasser ist in Abb. 1 gegeben. Als Stativ für die Befestigung der Wurzeln 
1 Es ist nur eine Arbeit von MAGROU, J. u. M., vorhanden, welche im Sinne 
von GURWITSCH über die Induktion der Mitosen in Wurzeln durch mitogene- 
tische Strahlungen der Mikroorganismen berichtet. Vgl. Macrov, J. u. M.: 
Radiation mitogénétique et génèse de tumeur. Cpt. rend, de l’Acad, des Sciences 
184, 1927. 
2 Da die grundlegenden Versuche Gurwitscus über Induktion der Mitosen 
auf Entfernungen hin an Pflanzenwurzeln gemacht wurden, 
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diente ein Mikroskopstativ. Die Zwiebelhälfte oder der Samen mit der 
induzierten Wurzel wurde an einem in die Öffnung des Tubusrevolvers 
eingeschraubten Kork befestigt und in ein mit Wasser gefülltes Glas- 
schälchen versenkt, welches auf das bewegliche Tischchen des Mikroskops 
gestellt wurde. Am Rande desselben Schälchens wurde auch die andere 
Zwiebelhälfte bzw. der Samen mit der induzierenden Wurzel in der 
Weise befestigt, daß letztere sich unter Wasser in horizontaler oder 
etwas schiefer Lage, also + senkrecht zur induzierten Wurzel befand, 
und zwar so, daß ihre Spitze nach der Mitosenzone der induzierten 
Wurzel gerichtet war. Durch Bewegungen des Tubus mit der an ihm 
befestigten induzierten Wurzel nach oben und unten und des beweg- 
lichen Tisches mit der auf ihm befindlichen, die induzierende Wurzel 





enthaltenden Schale in den 
horizontalen, zu jenen senk- 'g 
rechten Richtungen, konnte Hu. 





man beiden Wurzeln eine ge- 
genseitig beliebige Stellung 
verleihen. Die genaue Orien- 
tierung wurde mit Hilfe einer 
Lupe durch das Glas der Schale 
geprüft. 

Die Induktion durch Luft 
wurde in einer speziell kon- 
struierten feuchten Kammer 
ausgeführt, deren Schema aus = 
Abb. 2 zu ersehen ist. Der app. 2. 4 Zinkkasten, B,Stativ, Ci, 2,3 drei gegenseitig 
Apparat besteht aus einem mit perpendikuläre a ‚Du 2 - Federn, E Wasser, 
Glasfenstern versehenen Zink- ; ; 
kasten, dessen untere Ränder in Wasser getaucht sind. In seinem Inneren 
befand sich ein bewegliches Stativ, an welches die Objekte befestigt waren. 
Drei durch die Wände der Kammer hindurchgeführte Schrauben er- 
môglichten es, den einzelnen Teilen des Stativs nach zueinander senk- 
rechten Richtungen hin jede beliebige Bewegung zu verleihen, ohne die 
Kammer selbst zu öffnen. Die genaue Orientierung wurde auch hier mit 
Hilfe einer Lupe durch die Glasfensterchen geprüft. 

Große Aufmerksamkeit wurde bei den Versuchen der Eliminierung 
irgendwelcher tropistischer Krümmungen der induzierten Wurzel ge- 
schenkt, da diese selbstverständlich ein Übergewicht in der Mitosenzahl 
auf einer Seite der Wurzel hervorrufen und damit den Einfluß der 
anderen Wurzel maskieren konnte!. Unter dem Einfluß von Licht, 




















1 Sofern diese tropistischen Krümmungen von einer Vergrößerung der Mi- 
tosenanzahl begleitet und nicht bloß einem verstärkten Wachstum der Zellen 
auf der einen Seite zu verdanken sind, 











74 N. Wagner: Die Induktion von Mitosen auf Entfernung. 


Feuchtigkeit oder einer Richtungsänderung (während ihrer Befestigung 
in der für den Versuch notwendigen Lage) konnte die induzierte Wurzel 
dergleichen Kriimmungen bekommen. 

Die Beobachtungen zeigten, daß das Licht fast ohne Einfluß auf die 
Zwiebelwurzeln ist; dennoch wurden alle Versuche, um auch die gering- 
sten Krümmungen, die durch ungleichmäßige Beleuchtung entstehen 
könnten, zu vermeiden, im Dunkeln ausgeführt. 

Die hydrotropischen Krümmungen hingegen sind bei den Wurzeln 
sehr stark, konnten sich jedoch bei meinen Versuchen nicht bilden, da 
die Wurzeln in einem gleichartigen Medium in Wasser oder feuchter Luft 
wuchsen!. Dar 

Geotropische Kriimmungen konnten bei jeder Richtungsänderung der 
induzierten Wurzel zum Vorschein kommen. Meine Versuche zeigten, 
daß die Allium-Wurzeln gegen jede auch noch so kleine Änderung 
ihrer Lage im Raum hôchst empfindlich sind, besonders wenn sie in 
feuchter Luft wachsen. Um solchen Kriimmungen auszuweichen, wurde 
6—12 Stunden vor dem Versuche der induzierten Wurzel eine bestimmte 
Lage verliehen und sie danach bis zum Versuchsende nicht mehr ver- 
schoben. Es bewegte sich lediglich die induzierende Wurzel, die zu Be- 
ginn des Versuches so an die zu induzierte herangeleitet wurde, daB 
ihre Spitze in einem Abstand von 2—3 mm nach der mitotischen Zone 
der letzteren gerichtet war?; danach wurde sie dem Wachstum der 
Wurzeln gemäB allmählich nach rückwärts und gleichzeitig uach unten 
hin verschoben, damit während der Dauer der Versuches die gegenseitige 
Lage zwischen der Spitze der induzierenden Wurzel und der mitotischen 
Zone der induzierten Wurzel stets gleichmaBig erhalten blieb. In den 
6—12 Stunden vor Beginn des Versuches konnte sich die induzierte 
Wurzel an die ihr verliehene Lage anpassen und wuchs während der 
ganzen Versuchszeit in gerader Richtung®. 

Die Dauer der Versuche mit den Wurzeln von Allium betrug 2—5, 
mit denen von Vicia 2—6 Stunden. Nach Ablauf der angegebenen Zeit 
wurden die Wurzeln mit einem Rasiermesser schief abgeschnitten, der- 
art, daß man sich die induzierte Seite merken konnte, und daß der obere 


1 Bei dem Einführen der Wurzeln in Glasréhrchen nach GURWITSCHs 
Methode würden hydrotropische Krümmungen möglich sein. Die sich aus dem 
Röhrchen hinausstreckende Wurzelspitze lag oft der einen oder der anderen 
Seite des Glasröhrchens fester an, und diese Seite wurde mehr befeuchtet. Auch 
konnten die hängenden Wassertropfen, welche an verschiedenen Seiten der 
Öffnung des Glasröhrchens sich bildeten, nicht ohne Wirkung bleiben. Deswegen 
konnte ich auch GURwITscH in dieser Beziehung nicht folgen. 

2 Die ungefähre Lage der mitotischen Zone war vorher an Kontrollwurzeln 
festgestellt worden. 

3 Da GurwirtscH diese Vorsichtsmaßregeln nicht gebraucht hat, waren in 
seinen Versuchen geotropische Krümmungen möglich. 
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Schnittwinkel zur induzierenden Wurzel hingekehrt war. Darauf wur- 
den die Wurzeln nach der Methode von Nawascutn fixiert!. 

Die Mikrotomschnitte von 10 y Dicke wurden in der Längsrichtung 
der Wurzel und in einer Fläche gemacht, welche durch die induzierte 
und die induzierende Wurzel hindurchging. Die Wurzel wurde restlos 
in Schnittserien zerlegt, so daß sämtliche Mitosen gezählt werden konn- 
ten. Um bequemer zählen zu können war das Sehfeld des Okulars durch 
ein Netz eingeteilt?. Jeder Schnitt wurde schematisch auf Papier auf- 
gezeichnet und darauf die Phasen der karyokinetischen Figuren auf- 
getragen. Somit erhielt ich nicht nur die Zahlen der Mitosen, sondern 
auch eine Situationskarte ihrer Verteilung. 

Die erzielten Resultate wurden in Tabellen zusammengefaßt, welche 
in Reihen eingeteilt waren, sowohl für die allgemeine Mitosenzahl auf 
beiden Seiten der induzierten Wurzel®, wie auch für die einzelnen 
Phasen. Da die Mitosenzahl auf den einzelnen Mikrotomschnitten von 
10 y manchmal ungenügend war, so gruppierte ich je vier Schnitte zu- 
sammen. Die Differenz zwischen der Anzahl sämtlicher Mitosen an der 
induzierten und der nichtinduzierten Seite wurde prozentual errechnet, 
wobei die nichtinduzierte Seite als normal angenommen wurde, und im 
Verhältnis zu dieser wurde der Prozentsatz der Zu- oder Abnahme 
(falls sich solche ergab) der Anzahl von Mitosen an der induzierten Seite 
berechnet. 

Auf Grund der erwähnten Tabellen wurden Kurven gezogen (Abb.4), 
welche die Mitosenverteilung auf den induzierten und nichtinduzierten 
Seiten zeigen, wo auf der Abszissenachse die Schnitte und auf der Ordi- 
natenachse die Zahl der Mitosen in diesen Schnitten vermerkt wurden‘. 
Für die induzierte Seite ist die Kurve durch eine feine Linie, für die 
nichtinduzierte durch eine dicke Linie dargestellt. Es wäre richtiger 
gewesen, die eine Kurve nach oben und die andere nach unten zu ziehen ; 
um aber bequemer vergleichen zu können, sind beide Kurven überein- 
ander gelegt, und die Differenz zwischen beiden ist, falls positiv (d.h. 
falls mehr Mitosen auf der induzierten Seite vorhanden sind) durch feine 
oder, wenn negativ (d.h. wenn weniger Mitosen auf der induzierten 
Seite vorhanden sind) durch dicke Linien wiedergegeben. Die Ziffern 
an den Kurven bedeuten die Mitosenzahl in den Mikrotomschnittens. 


1 1%ige Chromsäure 15 com, 40%iges Formaldehyd 4 com, Eisessig 1,5 ccm. 
Färbung: Eisenhämatoxylin. 

2 Ich benutzte zu diesem Zwecke das Objektiv 4 und Komp.-Ok, 12 von 
Leitz. Bei diesen Systemen befanden sich im Sehfelde genügend Mitosen, bei 
einer Vergrößerung, welche die Phasen der Zellteilung leicht erkennen ließ, 

3 Die Mitosen im Plerom bleiben unberücksichtigt. 

4 Da die Schnitte zu je 4 vereint wurden, so machen die auf den Abszissen 
vermerkten Abschnitte 4- 10=40 u aus. 

5 Jede Ziffer gibt die Mitosenzahl auf den vier Schnitten an. 
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Beide Kurven haben eine Erhebung in der Mitte, da die mittleren 
Längsschnitte durch die Wurzeln natürlich die größte Mitosenzahl auf- 
weisen. 


Untersuchung normaler Wurzeln von Allium Cepa. 


Vor allem war es notwendig, die Größe der Schwankungen der 
Mitosenzahl der entgegengesetzten Seiten bei normalen Wurzeln fest- 
zustellen. Die Arbeiten Gurwitscus und seiner Schüler enthalten dar- 
über nur wenig Angaben, und doch müssen diese Schwankungen in 
Betracht gezogen werden. Ich zählte die Mitosen einer Reihe von Allium- 
Wurzeln, welche im Dunkeln und bei voller Ruhe gewachsen waren, 
und habe in der oben erwähnten Weise das Übergewicht der einen Seite 
über die andere in Prozenten berechnet. Die Resultate sind in Tabelle 1 
verzeichnet, und zwar bequemlichkeitshalber die Zahlen in aufsteigen- 
der Reihenfolge und in ganzen Zahlen. 


Tabelle 1. Differenz in Prozenten zwischen der Mitosenzahl an den entgegen- 
gesetzten Seiten bei normalen Alliwm-Wurzeln. 


0. 0. 1. 1. 3. 3. 4. 5. 5. 5. 9. 10. 11. 13. 13. 25. 


Diese Zahlen zeigen, daß die Differenz in der Anzahl der Mitosen auf 
den entgegengesetzten Seiten bei normalen Wurzeln von Allium 13%, oder 
im Mittel 15%, nicht übersteigt, und diese Zahl ist als Grenze der normalen 
Schwankungen anzusehen. In einzelnen Fällen aber kann die Diffe- 
renz viel größer sein, wie z. B. 25%. Es darf daher bei Zählung der 
Mitosen im Versuchsmaterial den einzelnen Ergebnissen mit solchen 
Differenzen der Mitosenanzahl an den entgegengesetzten Seiten keine 
große Bedeutung beigemessen werden. Nur eine genügend große Anzahl 
der Wurzeln mit solehen Abweichungen, die konstant hinsichtlich der 
induzierenden Wurzel an einer bestimmten Seite überwiegen, kann ein- 
wandfrei beweisen, daß wir es hier mit dem Einfluß eines neuen Faktors 
zu tun haben, der mit der Anwesenheit einer induzierenden Wurzel zu- 
sammenhängt. Daraus ergibt sich auch die Notwendigkeit einer ge- 
nügend großen Anzahl von Versuchen!. Außerdem zeigte die Unter- 
suchung normaler Wurzeln, daß bei einer großen Anzahl von Versuchen 
mit Mitoseninduktion die Ergebnisse nicht immer nur positiv sind; 
sondern immer finden sich unter den Wurzeln einige mit einer normalen 
(wenn man den Ausdruck gebrauchen darf) Abweichung in der Mitosen- 
zahl nach der entgegengesetzten Seite, welche die Induktionswirkung 
entweder ausgleicht oder diese noch übersteigt. 


1 In dieser Hinsicht finde ich, daß die von GurwırscH angeführte Anzahl 
von Versuchen (meistens fünf zum Beweise einer bestimmten Tatsache) gänzlich 
ungenügend ist. 
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Versuche mit Wurzeln von Allium Cepa. 

Zufolge der Angaben GuRWITScHs und Rawins über die Verschieden- 
heit der erzielten Resultate bei Versuchen mit langen und kurzen Wur- 
zeln stellte ich drei Versuchsserien auf: 1. Mit langen (3—6 cm) Wurzeln, 
2. mit kurzen (1-2 em) Wurzeln, und 3. mit Wurzeln von verschiedener 
Länge (im letzten Falle wurden die langen Wurzeln durch kurze induziert). 


1. Serie. Versuche mit langen Wurzeln. 

Die Versuchsergebnisse sind in Tabelle 2, 3 und in den Kurven 1—11 
auf der Abb. 4 angeführt. : 

Tabelle 2 enthalt simtliche Versuchsergebnisse, Tabelle 3 nur die in 
Prozenten ausgedrückte Differenz der Mitosenzahl an der induzierten 
und der nichtinduzierten Seite in den einzelnen Versuchen. Die Zahlen 
in der Tabelle 3 sind übersichtshalber in aufsteigender Reihenfolge an- 
gefiihrt. In der ersten Zeile dieser Tabelle sind die Versuchsergebnisse 
mit positivem Resultat verzeichnet (d. h. mit einem Übergewicht der 
Mitosen auf der induzierten Seite), auf der zweiten Zeile diejenigen, 
welche ein negatives Resultat (d. h. mit einem Übergewicht der Mito- 
sen auf der nichtinduzierten Seite) ergaben. 


Tabelle 2. Versuche einer Mitoseninduktion mit langen Wurzeln von Allium 
Cepa. Abstand 2—3 mm. (27 Versuche.) 





Induktion durch Wasser Induktion durch Luft 
2 + — D% Z + _ D% Z + — D% 








2,20} 435 | 455 | — 4 1,50 | 354| 392] — 9,7 | 3,20 | 489 | 408 | +19,7 
2,45| 597 | 603 | — 0,8 | 2,15 | 534] 556] — 3,9 | 3,25 | 162 | 150 | + 8 
2,50) 462 | 440 | + 5 |2,20 | 179) 138| +29,7 | — | 211 | 154 | +37 
3,25| 62 41| +512] — 722] 699] + 3,3 | 3,30 | 348 | 339 | + 2,7 
3,30| 663 | 727 | — 8,8 | - 1103211074] - 3,9 | - | 100 | 127 | -21,3 
2,30 | 135] 97] +39,2 | 3,40] 97 | 61 | +59 
2,45 | 174] 159] + 9,4 | 3,45 | 542 | 495 | + 9,5 



































_ 162] 201| -15,9 | 4 72 | 69|+ 43 
2,50 | 364] 311| +17 4,40 | 115 | 121 | - 5 
- 173| 162| + 68 | — | 138 | 105 | +31,4 
3 347| 261| +32,9 1 — | 277 | 281 | — 1,4 
Z = Versuchsdauer, + = Mitosenzahl an der induzierten Seite, — = Mitosen- 


zahl an der nichtinduzierten Seite, D% = Differenz in %. 
Tabelle 3. Differenz in Prozenten zwischen der Mitosenzahl an der induzierten 
und der nichtinduzierten Seite}. 
Induzierte Seite + 3, 3.4.5.7. 8. 9. 10. 17. 20. 30, 31. 33, 37. 39. 51. 59. 
Nichtinduzierte Seite  — 1. 1. 4. 4. 4, 5. 9.10. 16, 21. 
Wie aus diesen Tabellen und den Kurven zu ersehen ist, zeigte eine 
groBe Anzahl von Wurzeln ein bedeutendes Übergewicht von Mitosen 


1 Die Prozente sind hier in ganzen Zahlen angeführt. 
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(17—59%) auf der induzierten Seite. Sehr wichtig ist hier, daß bei einer 


kleinen Differenz bis zu 15% in der Mitosenzahl der entgegengesetzten 
Wurzelseiten Abweichungen auf beiden Seiten gleich oft zu verzeichnen 


waren. Gleiche Abweichungen bis zu 15% wurden auch bei normalen 
Wurzeln beobachtet (siehe Tabelle 1). Das bedeutet also, daß der Einfluß 
der Induktion hier nicht zum Vorschein kam. Wenn aber die Abwei- 
chungen 15%, übersteigen, so war es in der Mehrzahl der Fälle nach der 
Seite hin, wo die Induktion wirkte. Von 11 solchen Fällen ergaben 9 ein 
positives Resultat. Wenn man noch schärfere Abweichungen wählt, 30 
und mehr %,, 80 sind diese alle positiv, d. h. wenn die Differenz der Mitosen- 
anzahl auf beiden Seiten der induzierten Wurzel über 30%, ausmacht, so 
ist das Übergewicht der Mitosen steis nur auf der induzierten Seite. Somit 
haben die Versuche mit langen Wurzeln ein positives Resultat ergeben 
(im Sinne einer Bestätigung der Angaben von GURWwITSCH). Den Ein- 
fluß der induzierenden Wurzel auf die Vermehrung der Mitosen an der ihr 
zugewandten Seite der induzierten Wurzel sieht man hier vollkommen klar. 

Die von mir angeführten Prozentzahlen sind niedriger als in den Ver- 
suchen von GURWITSCH, da ich das Übergewicht der Mitosenzahl an der 
ganzen induzierten Seite ausrechnete, während GuRwWITScH nur die 
Differenz zwischen dem Gebiet mit der höchsten Mitosenzahl und dem 
ihm gegenüberliegenden Gebiet der nichtinduzierten Seite in Betracht 
zog. Dieses Gebiet (Induktionszone) war in der Mehrzahl der Fälle 
bei mir breiter als bei GURWITSCH, wie aus den Kurven auf Abb. 4 zu 
ersehen ist, und wies keine so ausgesprochen deutliche Grenzen auf, 
weshalb eine Berechnung nach seiner Methode sehr subjektiv wäre. 

Diese Verschwommenheit der Induktionszone hing wahrscheinlich 
mit meiner Versuchsanordnung zusammen, bei welcher die frei wachsende 
induzierende Wurzel sich während des Wachstums etwas zur indu- 
zierten hin verschieben konnte!. In einigen Fällen aber trat auch bei 
meinen Versuchen die Induktionszone ziemlich scharf hervor (siehe die 
Kurve 4, 5, 6 Abb.4), und dann ergab die Berechnung nach GURWITSCHs 
Methode bedeutend höhere Zahlen, wie 81, 86, 107 und mehr Prozente=. 

1 Da ihr eine gewünschte bestimmte Lage nur am Anfange des Versuches 
verliehen werden konnte und nicht wie bei der induzierten Wurzel 6—12 Stunden 
vor Beginn des Versuches. 

2 So z.B, ergab einer von meinen Versuchen (Kurve 5, Abb. 4) folgende 
Zahlen der Mitosen auf den einzelnen Mikrotomschnitten (jede Ziffer bedeutet 
hier die Anzahl der Mitosen auf einem Mikrotomschnitte von 10 u Dicke), 

Induzierte Seite: 1 4 4 3 4 3 3 2 7 6 5115 16 11 22 11 12 10 13 
Nichtinduzierte Seite: 0 240123446719 7 11 7 5 7 6 7 
Induktionszone 
105742455393200=211 
416475765402 1 0 1 = 154 
An der induzierten Seite hat diese Wurzel 211 und an der nichtinduzierten 
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Somit sind die Ergebnisse meiner Versuche bezüglich der festgestellten 
Abweichungen denen Gurwrtscus ähnlich. Das Verhältnis der Zahl der 
gelungenen Versuche zur gesamten Versuchsanzahl ist jedoch niedriger 
als bei GurwITscH. Die Ursachen dieser Differenz werden von mir 
im Weiteren besprochen werden. 


2. Serie. Versuche mit kurzen Wurzeln. 

Die Versuche mit kurzen Wurzeln (Tabelle 4, 5 und Kurve 12—15, 
Abb. 4) ergaben bedeutend weniger scharfe Resultate. Die Abwei- 
chungen in der Anzahl der Mitosen auf der induzierten und nicht- 
induzierten Seite waren meistens ungefähr nach beiden Seiten hin gleich 
bis zu —14 und +15% und gingen nicht über die Grenze der Schwan- 
kungen, welche normale Wurzeln zeigen, hinaus. Von 19 Versuchen 
war nur in einem Falle ein bedeutenderes Übergewicht der Mitosen auf 
der induzierten Seite im Betrage von 54% vorhanden, hingegen wies 
eine Wurzel —28% auf. 


Tabelle 4. Versuche einer Mitoseninduktion mit kurzen Wurzeln von Allium 
Cepa. Abstand 2—3 mm. (19 Versuche.) 











Induktion durch Wasser Induktion durch Luft 
Z + D% Z + a D% Z + - D% 
2 120 78 | + 53,8 | 2 376 | 387 | — 2,8 | 3,30 | 281 | 251 | +12 
~ 369 | 352| + 48 | — 96 | 106 | — 9,4 | 4,15 | 171 | 203 | —15 


2,45| 256 | 283| — 9,5 | 2,45 | 512 | 593 | —13,6 | 4,45 | 413 | 359 | +15 
3 1078 | 1105| — 2,4 | 3,10 | 784 | 720 | +11,7 
3,45| 664 | 770| — 13,4 | 3,15 | 794 | 742 | + 0,9 
4 1323 | 1276| + 3,7 | — | 447 | 399 | +12 
5 821 | 802] + 2,4 | 3,25 | 184 | 256 | -28,1 
5,10} 1125 | 1029! + 9,4 | 3,30 | 496 | 526 | - 10,8 
Z = Versuchsdauer, + = Mitosenzahl an der induzierten Seite, — = Mitosen- 
zahl an der nichtinduzierten Seite. D% = Differenz in Prozenten. 



































Tabelle 5. Differenz in Prozenten zwischen der Mitosenzahl an der induzier- 
ten und nichtinduzierten Seite 1, 
Induzierte Seite +134 & 62.22 18 18 15 56 
Nichtinduzierte Seite — 2. 3. 9 9. 11. 13. 14. 16. 28. 


Eine gleich schwache Empfänglichkeit für die Induktion zeigten 
kurze Wurzeln auch bei den Versuchen in GußwrrscHs Laboratorium 
(Versuche von Rawın). Beim ersten Blick könnte es scheinen, als ob 
die gewonnenen Ergebnisse auf eine direkte Abhängigkeit der Wurzel- 


Seite 154 Mitosen, was ein Übergewicht von 37% gibt. In der Induktionszone 
erhält sie aber 110 Mitosen an der induzierten und 59 in dem gegenüberliegenden 
Gebiet, so daß sich nach Gurwirscx ein Übergewicht von 86% ergibt. 

1 Die Prozente sind hier in ganzen Zahlen angeführt, 
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lange zu ihrer Induktionsempfänglichkeit hinweisen. Auf diese wies 
auch Guewrrsox hin, der diese Tatsache auf folgende Weise erklärt: 
Seiner Meinung nach wird die Zellteilung durch zwei Faktoren oder viel- 
mehr zwei Gruppen von Faktoren hervorgerufen, welche er provisorisch 

öglichkeitsfaktoren‘ und „Verwirklichungsfaktoren‘‘ nennt. Die erste 
Gruppe ist eine Funktion des inneren Zellenzustandes, die zweite hin- 
gegen erscheint als irgend ein äußerer Reiz. Zur letzten gehören nach 
GURWITSCH auch die von ihm entdeckten ,,mitogenetischen Strahlen‘. 
Die mitogenetischen Strahlen gehen nach GuRwitscH von der Zwiebel- 
sohle in einem parallelen Bündel nach der Wurzelspitze. Die Zellen, 
welche sich in der Mitosenzone der Wurzel befinden, stehen also unter 
dem Einfluß der zweiten Faktorengruppe (,,Verwirklichungsfaktoren “ 
oder „mi ische Strahlen‘‘), und wenn dabei ihr innerer Zustand, 
der durch die erste Gruppe (,,der Möglichkeitsfaktoren‘‘) bedingt wird, 
ein passender ist, so beginnt die Teilung. Der Umstand, daß bei Ver- 
suchen mit Induktion durch mitogenetische Strahlen gesunde kräftige 
Wurzeln die Mitosenanzahl bedeutend vergrößern, wird von GURWITSCH 
dadurch erklärt, daß der Verwirklichungsfaktor (im gegebenen Falle die 
mitogenetischen Strahlen) in ihnen seine maximale Entwicklung noch 
nicht erreicht hat und darum von außen her verstärkt werden konnte 
(durch Induktion der mitogenetischen Strahlen aus einer anderen Wurzel). 
Unter den verschiedenen Ursachen, welche diese Schwächung des Ver- 
wirklichungsfaktors hervorrufen können, weist GURWITSCH als auf die 
Hauptursache darauf hin, daß für die Versuche lange Wurzeln gebraucht 
wurden. Er nimmt an, daß die mitogenetischen Strahlen in den langen 
Wurzeln einen weiten Weg (von der Zwiebelsohle bis zur Wurzelspitze) 
in einem für sie „trüben‘‘ Medium durchlaufen müssen und dabei stark 
zerstreut werden. In kurzen Wurzeln ist im Gegensatz dazu die innere 
Wirkung der mitogenetischen Strahlen sehr stark (der Verwirklichungs- 
faktor befindet sich im Maximum), weshalb auch eine Vergrößerung der 
Mitosenzahl durch äußere Induktion sehr schwer ist. Dies erklärt die 
negativen Versuchsergebnisse mit kurzen Wurzeln. 

Eine eingehendere Analyse meiner Versuche erlaubt jedoch diesen 
Erscheinungen eine andere Erklärung zu geben. Sie zeigen, daß das 
Verhältnis zwischen der Länge der Wurzel und dem Grade ihrer In- 
duktionsempfänglichkeit nur ein indirektes ist. Die Ursache liegt offen- 
bar nicht in der Länge der Wurzeln, sondern in der Anzahl ihrer Mitosen, 
und je nachdem, wie die Anzahl der Mitosen bei verschiedener W urzellänge 
differiert, differieren auch die Ergebnisse. 

Die Tabelle 6 und Abb. 3 veranschaulichen diese Abhängigkeit. 

In Tabelle 6 sind die in meinen Versuchen beobachteten Verhält- 
nisse zwischen der Länge der Wurzeln und ihrer Mitosenzahl darge- 
stellt. 





N. Wagner: Die Induktion von Mitosen auf Entfernung. 
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Tabelle 6. Verhältnis zwischen der Länge der Wurzeln und der Anzahl der in 
ihnen enthaltenen Mitosen, 














pare Na Anzahl der Wurzeln mit der Verhältnis in % zu der 
Mi angegebenen Mitosenzahl Totalanzahl der Wurzeln 
lange Wurzeln | kurze Wurzeln | lange Wurzeln | kurze Wurzeln 
0—500 16 4 49 21 
501—1000 11 7 33 37 
1001-—2000 5 5 15 26 
über 2001 1 3 3 16 
Total 33 * 19 100 100 














Das von mir gezählte Material aus drei Versuchsserien (27 lange, 
19 kurze und 6 lange Wurzeln) ergab, daB die Hälfte der langen Wurzeln 
(49%) auf ihrer ganzen Ausdehnung nicht über 500 Mitosen hatte, 33% 
der langen Wurzeln von 500—1000 und 18% iiber 1000 Mitosen ent- 
hielten; wogegen die kurzen Wurzeln nur in 21% weniger als 500 Mitosen 
aufwiesen, 37% der kurzen Wurzeln von 500—1000 und 42% über 1000 
Mitosen enthielten. Somit enthalten in der Mehrzahl der Fälle die langen 
Wurzeln bedeutend weniger Mitosen als die kurzen. 

In Abb. 3 finden sich die (in Prozenten ausgedrückten) Versuchser- 
gebnisse nach Maßgabe der Anzahl der Mitosen in den verwendeten Wur- 
zeln verteilt. Die Mitosenzahl der einzelnen Wurzel ist auf der Abszissen- 
achse dieser Tabelle aufgetragen und auf der Ordinatenachse (nach oben 
und unten hin) der beobachtete Induktionseffekt, d.h. der in Prozenten 
ausgedrückte Unterschied zwischen der Mitosenzahl an der induzierten 
und der nichtinduzierten Seite. Diese Tabelle zeigt, daß bei Wurzeln die 
allergrößte Induktionsempfänglichkeit bei einer verhältnismäßig nicht hohen 
Mitosenzahl (nicht über 500) beobachtet wird. Bei Wurzeln, bei denen die 
Zellteilung energischer ist, wirkt die Induktion viel schwächer, und bei einer 
großen Mitosenzahl (über 1000) ist eine Induktionswirkung nicht bemerkbar. 

Vergleicht man diese Beobachtungen (Tabelle 6 und Abb. 3), so findet 
man leicht die Ursache der unzulänglichen Versuchsergebnisse mit kurzen 
Wurzeln. Wie aus Tabelle 6 zu ersehen ist, haben kurze Wurzeln häu- 
figer eine große Mitosenzahl als die langen; solche mitosenreiche Wur- 
zeln aber sind, wie Abb. 3 zeigt, entweder nur sehr schwach oder auch 
gar nicht induktionsempfindlich. Es ist nun klar, warum der Grad der 
Empfänglichkeit für die Induktion bei den kurzen Wurzeln bei Berück- 
sichtigung der gesamten Versuche niedriger ist als bei den langen. In 
den Fällen aber, wo die kurzen Wurzeln während der Versuchszeit nur 
eine kleine Mitosenzahl aufwiesen, zeigten sie einen nicht geringeren 
Induktionseffekt, was aus meinen Versuchen zu ersehen ist. 


1 Rawıns absolut negative Versuch bnisse mit kurzen Wurzeln sind nur 





durch die kleine Anzahl der Versuche zu erklären, Wahrscheinlich hatten alle 
Planta Bd. 5. 6 
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Bei seinen Versuchen fand Gurwirscx kein bestimmtes Verhältnis 
zwischen der Teilungsintensität der Zellen einer Wurzel und ihrer Länge. 
Er nimmt auch an, daß die oft vorkommende geringe Mitosenzahl bei 
gesunden Wurzeln. keinesfalls mit einem Fehlen der inneren Induktion 
(welche von ihrer Länge abhängt), sondern wahrscheinlich mit einer 
anderen Faktorengruppe (Möglichkeitsfaktoren) zusammenhängt. Gur- 
wITscH schließt folglich, daß die Induktionsempfänglichkeit der Wurzel 
von außen her nur durch den Grad ihrer inneren Induktion (der Einfluß 
des Verwirklichungsfaktors) in umgekehrter Weise bestimmt wird und 
nicht von der Intensität ihrer Zellteilung (welche durch andere Faktoren 
bestimmt wird) abhängig ist. 

Darin stimmen meine Versuchsergebnisse mit denen GURWITSCHs 
nicht überein. Ich nahm im Gegenteil an, daß die Zahl der Mitosen in 
der Wurzel während des Versuches sein Ergebnis vorausbestimmt. Die 
Wurzellänge kann nur als äußeres Zeichen ihrer Mitosenzahl dienen und 
dieses auch bei weitem nicht immer!. Es ist vollkommen klar, daß je 
größer die Anzahl der teilungsfähigen Zellen einer Wurzel, die sich schon 
in der Teilungsperiode befindet, ist (ihre Anzahl ist in jedem gegebenen 
Falle natürlich eine bestimrute), eine desto geringere Mitosenvermehrung 
durch äußeren Reiz hervorrufbar sein wird. Diese Regelmäßigkeit er- 
klärt meine Versuchsergebnisse mit mitosenreichen und mitosenarmen 
Wurzeln. Doch ist diese konstant nur bei Wurzeln mit intensiver Zell- 
teilung, wie dies aus Abb. 3 zu ersehen ist, zeigt aber häufige Ab- 
weichungen bei Wurzeln mit kleiner Mitosenzahl. Mit anderen Worten 
werden alle Versuche mit Wurzeln, die eine große Mitosenzahl enthalten, 
immer ein negatives Resultat ergeben, bei der Induktion mitosenarmer 
Wurzeln aber werden noch lange nicht alle Versuchsergebnisse positiv 
sein. Die Ursache dieser Ausnahmen ist auch klar. Ist eine Wurzel unter 
gegebenen Verhältnissen nicht fähig, ihre Mitosenzahl zu vergrößern, so 
wird sie in dieser Hinsicht auch nicht auf die fraglichen Reize reagieren; 
wenn aber die Mitosenanzahl im allgemeinen vergrößert werden kann, 
so kann man nicht bestimmt sagen, ob der angewandte Reiz stark genug 
ist, um überzählige Mitosen hervorrufen zu können oder nicht. Hier kann 
auch eine Reihe anderer Faktoren von Bedeutung sein, welche von der 
induzierten und der induzierenden Wurzel abhängen, ebenso wie auch 
die Versuchsanstellung selbst. Zu den ersten gehören z. B. der Gesund- 
seine Versuchswurzeln eine große Mitosenzahl und waren somit nicht induktions- 
empfänglich (leider ist die Zahl ihrer Mitosen nicht angegeben). Hätte RAWIN 
nicht 5, sondern 15—20 Versuche gemacht, so hätte er, wie ich, in einigen Fällen 
einen großen Induktionseffekt erhalten. 

1 So z. B, können lange Wurzeln manchmal eine große Mitosenanzahl be- 
sitzen und deswegen bei Induktionsversuchen ein negatives Resultat ergeben; 
und umgekehrt können kurze Wurzeln mit einer kleinen Mitosenzahl ein großes 
Mitosenübergewicht an der induzierten Seite ergeben. 
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heitszustand der induzierten Wurzel, zu den zweiten die Induktionskraft, 
welche bei den verschiedenen induzierenden Wurzeln wahrscheinlich ver- 
schieden ist, und zu den dritten die Bedingungen der Versuchsanstellung. 





Anzahl der Mitosen 
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Die Erforschung dieser Faktoren wird noch lange und mühsame 
Arbeit erfordern. 
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Abb. 3. Abhängigkeit zwischen der Anzahl der Mitosen in den Wurzeln und dem Induktionseffekt. (52 Versuche mit Alliwm Cepa.) 
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3. Serie. Versuche mit Wurzeln von verschiedener Linge. 

AuBer den Versuchen mit langen und mit kurzen Wurzeln machte 
ich noch einige Versuche mit Wurzeln von verschiedener Länge, bei 
welchen lange Wurzeln durch kurze induziert wurden. Diese Versuche 
waren von mir am Anfang meiner Untersuchungen angestellt worden, als 
Tabelle 7. Versuche mit Allium-Wurzeln Mir die Abhängigkeit zwischen 
von verschiedener Länge. Abstand 2-3mm. der Zellteilungsintensität der 

Induktion durch Luft Wurzel und ihrer Induktionsemp- 











= “ ~ nn fänglichkeit noch nicht klar war, 
und als ich noch annahm, daß 
2,20 175 184 — 49 letztere vonder Länge der Wurzel 
2,45 361 348 + 37 abhängt. In der Folge habe ich 
3 426 499 | —146 diese Versuche aufgegeben, da 
3,10 78 ed —124 man aus ihnen, auch ihrer ge- 
3,40 58 # +208 ringen Anzahl wegen, keinerlei 
3,50 363 37 | +145 











L m Duck + co ZU u definitive Schlüsse ziehen kann. 
der induzierten Seite, — = Mitosenzahlan Die erhaltenen Resultate sind in 
der nichtinduzierten Seite, D% = Diffe- Tabelle 7 angefiihrt. Aus ihnen 

renz in Prozenten. ersieht man, daß schon unter 
sechs Wurzeln eine ein bedeutendes Mitosenübergewicht (+21%) auf 
der induzierten Seite aufwies. Wahrscheinlich würde der Prozentsatz 
der gelungenen Versuche hier nicht niedriger sein als in der Serie mit 
langen Wurzeln. 


Versuche mit Wurzeln von Vicia Faba. 
Die Versuchsanstellung war die gleiche wie beim Allium, die Resul- 
tate sind auf Tabelle 8 und 9 verzeichnet. 


Tabelle 8. Versuche einer Mitoseninduktion mit Vicia-Wurzeln. 
Abstand 1,5—3 mm. 
































Induktion durch Wasser Induktion durch Luft 
2 % = D% Z + _ D% 
3,30 1983 1481 + 33,8 3,20 1766 1437 + 22,3 
4,05 274 284 — 3,5 5 347 399 — 13 
5 2756 2647 + 41 _ 471 434 + 85 
— 1983 2130 — 6,9 _ 599 517 + 8,1 
5,15 3625 3699 — 2 _ 577 547 + 65,5 
6,15 101 59 + 71,2 6 2014 1714 + 17,6 
Z = Versuchsdauer, + = Mitosenzahl an der induzierten Seite, — = Mitosen- 


zahl an der nichtinduzierten Seite. D% = Differenz in Prozenten. 
Tabelle 9. Differenz in Prozenten zwischen der Mitosenzahl an der induzierten 
und der nichtinduzierten Seite. 


Induzierte Seite +4 6 8 9 18. 23. 34. 71. 
Nichtinduzierte Seite — 2. 4. 7. 13. 
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Aus dieser Tabelle ist zu ersehen, daß ebenso wie bei Allium auch 
bei Vicia die Abweichungen bis zu 13% an beiden Seiten gleich waren. 
Die Abweichungen über 13%, wurden nur an der positiven Seite beobachtet. 
50%, der gesamten Versuchsanzahl ergaben ein bedeutendes Übergewicht 
(von +18% bis 71%) der Mitosen auf der induzierten Seite. 

Die allergrößte Empfänglichkeit für Induktion zeigten die Wurzeln mit 
einer kleinen Mitosenzahl. Alle Abweichungen über 13% zeigten sich 
an Wurzeln, die nicht mehr als 3500 Mitosen aufwiesen. Die Wurzeln 
mit einer intensiven Zellteilung, die 4000—7000 und mehr Mitosen auf- 
wiesen, wurden durch die Induktion überhaupt nicht beeinflußt‘. 

Somit werden die Wurzeln der Vicia- Samen sehr leicht von der In- 
duktion beeinflußt. Bei diesen Versuchen waren alle Wurzeln kurz (nicht 
länger als 3 mm). Versuche mit langen Wurzeln könnten vielleicht einen 
noch größeren Prozentsatz positiver Ergebnisse ergeben. 


Schlußbetrachtungen. 

Die geschilderten Versuche mit Allium und Vicia hatten eine ver- 
schiedene Dauer: 2—5 Stunden bei Allium und 2—6 Stunden bei Vicia. 
Dabei konnte ich keinerlei Abhängigkeit der Versuchsergebnisse von der 
Induktionsdauer bemerken. Wie aus den Tabellen 2, 4, 7 und 8, in 
welchen die Versuche nach ihrer Zeitdauer eingeteilt sind, zu ersehen 
ist, bekam man ein großes Übergewicht der Mitosen auf der induzierten 
Seite, sowohl nach kurzer, wie auch nach langer Exposition der Wurzel; 
dasselbe gilt auch von den negativen Resultaten. 

Diese Tatsache, die auf den ersten Blick unverständlich ist, erkläre 
ich folgendermaßen: Da die induzierende Wurzel während der ganzen 
Versuchsdauer, dem Wuchse der induzierten Wurzel folgend, immer nach 
unten hin verschoben wurde, damit ihre Spitze immer auf die Teilungs- 
zone der letzteren gerichtet war, so wurden dem Induktionsreiz immer 
neue Abschnitte jungen Gewebes ausgesetzt (und die alten der Wirkung 
der mitogenetischen Strahlen entzogen). Darum mußte die überzählige 
Mitosenzahl stets gleich bleiben, unabhängig von der Zeitdauer der 
Induktion. 

Zum Schluß führe ich Tabelle 10 an, in welcher die oben erwähnten 
Versuche je nach den erzielten Resultaten in Gruppen eingeteilt sind. 
Alle drei Versuchsserien mit Allium-Wurzeln sind hier in eine vereint, 
da in allen im allgemeinen dieselbe Regelmäßigkeit in der Induktions- 
wirkung beobachtet wurde. 

Die erste vertikale Reihe der Tabelle zeigt die Differenz in Prozenten 
zwischen der Mitosenzahl an der induzierten und nichtinduzierten 


1 Die Wurzeln von Vicia Faba sind dicker als diejenigen von Allium Cepa 
und enthalten daher bedeutend mehr Mitosen. — 
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Seite. Die übrigen Reihen zeigen die Zahlen der Wurzeln mit den an- 
gegebenen i 
Tabelle 10. Verteilung der Versuche nach den erzielten Resultaten. 






































Anzahl der Wurzeln mit der angegebenen Abweichung 
Ab- 
N. Versuche 
in % Wurzeln Allium Vicia Total 
Allium 
+ - + - + _ 
0—14 15 17 17 4 4 20 19 
15—29 1 5 5 2 5 4 
30—44 5 1 6 
45—59 3 3 
60—74 1 1 
16 30 22 8 4 35 23 
+ = Mitosenzahl an der induzierten Seite, — = Mitosenzahl an der nicht- 


induzierten Seite. 

Aus dieser Tabelle geht hervor, daB Abweichungen bis zu 30% bei 
Allium und bis zu 15% bei Vicia gleichmäßig nach beiden Seiten hin 
vorkommen. Hôher als 309, bei Allium und 15%, bei Vicia war das Uber- 
gewicht der Mitosen stets nur an der induzierten Seite. 

Die verhältnismäBig groBe Zahl von Versuchen, welche keine Ein- 
wirkung der Induktion aufwiesen, wird, wie ich bereits früher erwähnt 
habe, dadurch erklärt, daß viele Wurzeln eine große Mitosenzahl be- 
saßen! und wahrscheinlich auch durch das Vorkommen gewisser Un- 
genauigkeiten in der gegenseitigen Anordnung der Wurzeln. Die indu- 
zierenden Wurzeln wechseln oft während der Versuchsdauer etwas die 
Richtung und man mußte ihre Lage fortwährend kontrollieren. Je länger 
die Wurzeln waren, desto schwieriger war in dieser Hinsicht die Arbeit. 

Die Ergebnisse der obigen Arbeit können folgendermaßen kurz zu- 
sammengefaßt werden: 

1. Wenn man einer in Wasser oder feuchter Luft wachsenden Wurzel 
von Allium Cepa und Vicia Faba eine andere in der Weise nähert, daß 
die Spitze der letzteren nach der mitotischen Zone der ersteren in einem 
Abstand von 2—3 mm gerichtet ist, und wenn beide Wurzeln in dieser 
Lage eine gewisse Zeit belassen werden, so beobachtet man eine Ver- 
größerung der Mitosenzahl auf der der zweiten Wurzel zugekehrten Seite. 

2. Am empfindlichsten für diese Induktion sind Wurzeln mit ver- 
hältnismäßig kleiner Mitosenzahl (in meinen Versuchen mit Allium bis 


1 Die Induktion konnte hier deren Zahl nicht mehr erhöhen, 

2 Die Orientierung der Wurzeln wäre natürlich viel genauer gewesen, wenn 
letztere nach GurwırscHs Methode in Glasröhrchen eingeführt worden wären, 
doch habe ich wegen der oben erwähnten Fehler dieser Methode von ihr Ab- 
stand genommen. 
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Abb. 4. Versuche einer Mitoseninduktion auf Entfernung mit Wurzeln von Allium Cepa und Vicia 
Faba, welche über 15% Abweichungen zwischen der Mitosenzahl an der induzierten und der nicht- 
induzierten Seite ergaben. 1—11 Versuchsserie mit langen Wurzeln von Alliwm. 12—15 Versuchs- 


serie mit kurzen Wurzeln von Allium. 16 Versuche mit Vicia. 
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500, mit Vicia bis 3500 Mitosen). Wurzeln mit intensiver Zellteilung 
werden von der Induktion nicht beeinfluBt (bei meinen Versuchen mit 
Allium enthielten solche Wurzeln über 1000 Mitosen, bei denen mit 
Vicia über 4000 Mitosen)?. 

Die kurzen Wurzeln enthalten im allgemeinen mehr Mitosen als 
lange, so daB diese weniger induktionsempfindlich als die letzteren sind. 

3. Die Wurzeln keimender Samen von Vicia Faba sind ebenso leicht 
von der Induktion beeinfluBbar als die Wurzeln von Zwiebeln. 

4. Die Ergebnisse meiner Versuche bestätigen somit die Entdeckung 
Gurwitscus. Sie beweisen, daß die Anregung zur Zellteilung sich von 
einem Organ auf das andere auch ohne unmittelbare Berührung über- 
tragen läßt. 

Was aber die Natur des die Zellteilung erregenden Reizes anbelangt, 
so läßt sich vorläufig nichts Sicheres sagen, obwohl ich auf Grund meiner 
Versuche sowohl auch derjenigen von GURWITScH zur Annahme neige, 
daß wir es in diesem Falle nicht mit einem chemischen, sondern mit 
einem physikalischen oszillatorischen Prozesse zu tun haben. 

Die vorliegende Arbeit wurde im pflanzenphysiologischen Institut 
der Böhmischen Universität in Prag ausgeführt. Dem hochverehrten 
Herrn Vorsteher des genannten Institutes, Prof. Dr. B. N&mec, möchte 
ich hier für sein bereitwilliges Entgegenkommen meinen innigsten Dank 


aussprechen. 


Nachtrag zur Korrektur. 

Im Bull. d’histol. appliquee 4, Nr.7, 1927 veröffentlichen J. und 
M. Maerov ihre Arbeit: Recherches sur les radiations mitogénétiques. 
Die vorlaufige Mitteilung über dieselbe erschien in den Cpt. rend. hebdom. 
des séances de l’acad. des sciences (184, 1927). 

Die von ihnen angeführten Tabellen (z. B. die allgemeine Ubersicht 
der Resultate von sieben Versuchen, S. 261) zeigen eine bestimmte Ab- 
hängigkeit des Induktionseffektes von der allgemeinen Mitosenzahl in 
der induzierten Alliwm-Wurzel?. So z. B. ergaben Wurzeln mit weniger 
als 1000 Mitosen in den von ihnen angeführten Versuchen ein Mitosen- 
übergewicht von 26—49% an der induzierten Seite, eine Wurzel mit 
1404 Mitosen 21%, Wurzeln mit noch größerer Mitosenzahl (2000 und 
mehr) bloß 12—18%. 

Somit bestätigen diese Versuche von J. und M. Macrou meine 
Schlüsse. 

1 Die Höhe der genannten Zahl hängt natürlich vom Versuchsmaterial ab. 
Bei meinen Versuchen waren die Zwiebeln klein und schwach und gaben dünne 
Wurzeln. GURWITScH gibt viel größere Mitosenzahlen für Allium-Wurzeln an. 
Wahrscheinlich hatte er dickere Wurzeln von kräftigen Zwiebeln. 

2 Die Autoren selbst sprechen nicht darüber. 
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UBER INVERS-DORSIVENTRALE BLATTER. 
Von 
Hans Kuezee. 
Mit 57 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 17. November 1927.) 


Einführung. 

Invers-dorsiventrale Blatter, das sind also Blatter, deren Assimila- 
tionsgewebe auf der morphologischen Blattunterseite und deren Spalt- 
öffnungen vornehmlich auf der morphologischen Blattoberseite liegen, 
waren schon DE CaNDOLLE (3) bekannt. Er erwähnt sie gelegentlich 
einer Klassifikation der Blätter nach ihren Symmetrieverhältnissen in 
seiner Organographie végétale. DE CANDOLLE trat dem Problem der 
Symmetrie im Aufbau der Blätter meines Wissens als erster auch mit 
experimenteller Fragestellung entgegen und untersuchte ihre Abhängig- 
keit von äußeren Faktoren. Er drehte Blätter um in der Hoffnung, 
daß die normal dorsiventralen Formen in ihrer künstlich erzwungenen 
inversen Lage auch inverse Blattdorsiventralität annehmen würden. 
Doch blieben die erwarteten Ergebnisse aus. Die Versuchspflanzen 
wollten ihre ursprüngliche Symmetrie nicht ändern. 

In der späteren Literatur finden sich nur vereinzelte Feststellungen 
über Pflanzen mit inversem Blattbau. Eingehendere Untersuchungen 
liegen nur über die Drehblätter der Alstrémerien durch CzAPEK (4) und 
LinpMANN (24) vor, auf die an anderer Stelle eingegangen werden soll. 
Eine einheitliche Zusammenfassung des Problems fehlt bis auf die Dar- 
stellung, die GOEBEL (15) in der 2. Auflage seiner Organographie über 
den invers-dorsiventralen Blattbau gibt. Er teilt die nunmehr in statt- 
licher Anzahl bekannten Formen in solche mit und solche ohne Orien- 
tierungsbewegung ihrer Blätter ein. 

In vorliegender Arbeit, die im Anschluß an die Ausführungen 
GoEBELs entstanden ist, wurde der Hauptwert weniger auf die Zu- 
sammenstellung und anatomische Beschreibung invers-dorsiventraler 
Blattformen, als vielmehr auf die Frage nach ihrem Zustandekommen 


gelegt. 
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Invers-dorsiventrale Nadelblitter. 

Wenn hier invers-dorsiventrale Nadelblätter und Schuppenblätter 
eine getrennte Besprechung erfahren, so erfolgt dies nicht in dem Sinne, 
als ob zwischen beiden Formen grundsätzliche Unterschiede vorhanden 
waren. Es finden sich vielmehr kontinuierliche Übergänge, so daB man 
in manchen Fällen mit demselben Recht von Schuppen- wie Nadelblät- 
tern sprechen kann. Der Unterschied liegt in der Differenzierung der 
Blattanlage. Bleibt das Blattpolster relativ klein, ohne der Assimilation 
zu dienen, und erfährt die freie Blattanlage eine starke nadelférmige Aus- 
bildung, so ergibt sich das Nadelblatt, wie wir es etwa von einer Tanne her 
kennen; entwickelt sich dagegen das Blattpolster zu einem ansehnlichen 
Gewebekomplex, dem Blattkissen, das den Hauptteil der Assimilation 
übernimmt, und erfährt die Ausbildung des freien Blatteils eine starke 
Hemmung, so sprechen wir von einem Schuppenblatt (Juniperus Sabina). 






es 
Oe 
(1 
€ 
(1 


eee%[« 
AS AS 


IL 
oe 








( Doo 
LT 


a 


É LOK Ay ESS 
‘« CPE HS 8 


Halll 


Abb. 1. Picea Breweriana, Nadelquerschnitt. Abb. 2. Picea Breweriana, Nadellängsschnitt. 
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Wenn nun hier trotzdem diese Einteilung gewählt wurde, so geschah 
dies einmal, um die Übersicht zu erleichtern, anderseits aber unter dem 
Gesichtspunkt, daB Nadel- und Schuppenblätter in ihrer typischen Aus- 
bildung doch zwei verschiedene Stufen in der Herausbildung invers- 
dorsiventraler Blattformen darstellen. 

Ein typisch invers-dorsiventrales Nadelblatt findet sich bei manchen 
Arten der Gattung 

Picea 
vor, so bei P. ajanensis, P. Breweriana (Abb. 1), P. omorica. Die Nadeln 
von P. Breweriana sind in Ubereinstimmung mit denen der zwei anderen 
genannten Formen oben und unten abgeflacht. Ihre Epidermis weist 
nach auBen starke Verdickung auf. Auf der Oberseite (adaxialen Seite) 
ist sie mit einer Wachsschicht überzogen, die auch die Höhlung der nur 
adaxial gelegenen Spaltöffnungen erfüllt. Der Epidermis folgt nach innen 
zu eine einschichtige sklerenchymatische Hypodermis, die das Assimila- 
tionsgewebe umschließt. Dies ist auf der Unterseite, wie besonders der 
Längsschnitt (Abb. 2) zeigt, mit typischen Palisadenzellen versehen. 
Seitlich liegt je ein Harzkanal. 
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Dieser inverse Bau wird ükologisch verständlich, wenn wir die Blatt- 
orientierung betrachten (Abb. 3). Die Nadeln stehen am orthotropen Sproß 
aufwärts und drücken ihre mit Spaltöffnungen und Wachs versehene 
Oberseite eng an den Sproß, während die morphologische Unterseite 
nach außen gekehrt ist und allein dem Licht ausgesetzt wird. 

Vergleichen wir damit das Verhalten von Picea pungens (Abb. 4). 
Die Nadeln (aus der Mitte eines Jahrestriebes genommen, was für alle 
folgenden Fälle gelten soll), sind vierkantig. Zwischen den Kanten 
liegen in Wachsstreifen eingebettet die Spaltöffnungen. Unter der mit 
verdickter Außenwand versehenen Epidermis befindet sich eine ein- 
schichtige Hypodermis, wie bei den obigen Formen. Das Assimilations- 
gewebe ist jedoch ringsherum gleichartig ausgebildet und zeigt keine 
Differenzierung in Palisadenzellen und Schwammgewebezellen. 
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1. Picea ajanensis (invers-dors.). 2. P. pungens 
(äquifac.). 3. Abies pectinata (normal-dors.). 
Abb. 3. 


Abb. 3. Schema der Stellung einer normal- und invers-dorsiventralen und äquifacialen Nadel am 
Hauptsproß. — Abb. 4. Picea pungens, Blattquerschnitt. 


Die Nadeln stehen hier auch nicht dem orthotropen SproB eng an- 
gedrückt aufwärts, sondern spreizen von ihm in einem Winkel von 
etwa 45° ab (Abb. 3). Gleiche Verhältnisse liegen bei P. polita vor. 

Zwischen diesen beiden Extremformen vermitteln nun die übrigen 
untersuchten Picea-Arten den Übergang, indem mit der Aufrichtung 
der Nadeln auch die Oberseite reichlicher mit Spaltöffnungen bedacht 
wird als die Unterseite. Einzelheiten entnehme man einer an anderer 
Stelle eingefügten Tabelle (s. S. 108). 

Ziehen wir zum Vergleich das Verhalten innerhalb der Gruppe 
Abies heran, so treffen wir hier auf ähnliche, nur im umgekehrten Sinne 
verlaufende Vorgänge. A. nobilis (Abb. 5) und A. concolor weisen nahezu 
äquifaciale Nadeln auf, die beiderseits mit Spaltöffnungen und Palisaden 
versehen sind. Bei A. concolor sind die Palisaden auf der Oberseite 
stärker entwickelt als auf der Unterseite. Bei den übrigen Abies-Arten 
hat die bei A. concolor bereits angedeutete Dorsiventralität zum voll- 
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ständigen Mangel von Palisadenzellen auf der Unterseite geführt. Gleich- 
zeitig mit der Differenzierung des Mesophylls werden die Spaltéffnungen 
auf der Oberseite der Blatter an Zahl rückgebildet (z. B. A. arizonica, 
cephalonica, pinsapo, numidica, cilicica), bzw. vollständig unterdrückt 
(homolepis [Abb. 6], Nordmanniana, pectinata, firma). So ergeben sich 
Nadeln, die denen von Picea ajanensis usw. vollständig entsprechen, 
aber statt invers-dorsiventraler regelrechte normal dorsiventrale Struk- 
tur aufweisen. 

Die normal dorsiventralen Abies-Nadeln stehen nun auch am ortho- 
tropen Sproß ganz anders (Abb. 3). Sie spreizen unter einem Winkel 
von 90° ab und kommen so in horizontale Lage zu liegen mit ihrer ana- 
tomischen und morphologischen Oberseite nach oben. Die äquifacialen 
von A. nobilis und A. concolor stehen in einem Winkel von ungefähr 
45° zum SproB, wie die analog gebauten von Picea pungens. 

Die aus obigen und aus 
ee ee allen ähnlichen Fällen klar 
Sn EZ UY hervorgehende enge Bezie- 
hung zwischen der Blatt- 
orientierung und der Blatt- 
symmetrie läßt auf einen 
ursächlichen Zusammenhang 
beider schlieBen. Entweder 
ist die Blattsymmetrie das 
Abb. 5. Abies nobis, psp - Mh Abies Primäre und die Blattorien- 
tierung das sekundäre, d.h. 
die Blattorientierung wird jeweils so sein, daB die anatomische Blatt- 
oberseite dem Lichte entgegen gekehrt wird, oder es ist die Blattorien- 
tierung das Primäre, die Blattsymmetrie dagegen das Sekundäre. 

Für die erste Auffassung konnte ich keinen Anhaltspunkt finden, 
wohl aber für die zweite, daß also die Blattorientierung das Primäre, die 
Blattdorsiventralität das Sekundäre sei. Dafür gibt uns Podocarpus 
Mannii ein Beispiel. An plagiotropen Sprossen erster Ordnung sind die 
schmalen, leicht sichelförmig gekrümmten Blätter gescheitelt. Die 
Blattdrehungen treten dabei gleichsinnig auf, so daß also auf der einen 
Sproßflanke nur morphologische Oberseiten, auf der anderen nur mor- 
phologische Unterseiten dem Lichte zugekehrt sind. Diese Blattorsio- 
nen erfolgen nach SeyBoLD (35) autonom. Ihrem anatomischen Auf- 
bau nach sind die Blätter im Grunde äquifacial. Doch wird das Pali- 
sadenparenchym auf der jeweiligen Lichtseite bedeutend stärker aus- 
gebildet als auf der Schattenseite (Abb. 7). Diese quantitative Differen- 
zierung der Blätter beider Flanken ist nun nicht etwa schon in der 
Knospe angelegt oder bestimmt, sondern wird jeweils direkt durch das 
Licht induziert. Wurden junge Blätter in inverser Lage dem Lichte 
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ausgesetzt, so erfolgte nach einigen Monaten eine deutliche Férderung 
der Palisadenzellen der jetzigen Lichtseite. Leider konnte bei dem lang- 
samen Wachstum, insbesondere der langsamen inneren Ausgestaltung 
dieser Blätter der Endzustand nicht abgewartet werden. 

Die Frage, ob die Blattdorsiventralität im allgemeinen durch das 
Licht induziert sei oder nicht, ist in der Literatur oftmals erörtert wor- 
den, und zwar mit verschiedenen Ergebnissen. Es sei hier in Anbetracht 
einer kritischen Betrachtung adaziale Seite 
des Problems in GOEBELSs Or- 
ganographie (15) nur auf die 
Originalarbeiten von FRANK 
(11), Pick (30), StaHL (37, 
38), NORDHAUSEN (28), 
SCHRAMM (34), HABERLANDT 
(20, 21), EBERDT (7) verwie- 
sen. Wenn trotz der vielen 
Versuche kein einheitliches Abb.7. Podocarpus Mannii, Querschnitt einer Nadel, deren 
Ergebnis vorliegt, so ist das einer, deren morphologische Unterseite dem Lichte zuge, 
in der verschiedenen Plasti- kehrt war. Die Lichtseite nach oben gezeichnet. 
zität der verschiedenen Pflanzen begründet. Bei manchen Formen läßt 
sich ein direkter Einfluß des Lichtes auf die Blattstruktur leicht er- 
kennen, so bei den Blattpolstern von Thuyopseen, auf die wir noch zu- 
rückkommen werden. Es handelt 
sich dabei um Organe, die sicherlich 
erst in verhältnismäßig jüngerer 
Zeit Blattfunktion und damit auch ; 
Blattstruktur übernommen haben, & Y% z= 
und deren Dorsiventralitét noch (( ] IR?—: 
nicht so fest verankert ist wie bei TH] QE 
den meisten übrigen Blättern und u 
auch den freien Blatteilen der ge- eg : 
nannten Schuppenblätter. In den fine SER Sa. 
meisten Fällen ist ja die Blattstruk- tiebenen Nadel. 
tur bereits in der Knospe festgelegt und entwickelt sich so auch bei 
Anderung der äuBeren Faktoren in ihrer typischen Weise. In Dunkel- 
versuchen bleibt of die Streckung der Palisaden aus, in unseren Fällen 
bei Tsuga canadensis (Abb. 8), Abies pectinata, während sie z. B. bei 
Picea ajanensis ganz normal eintritt. Diese letzten Versuche erlauben 
nicht den oft daraus gezogenen SchluB, daB in diesen Fallen die Blatt- 
symmetrie direkt durch das Licht zustande kame; denn das Ausbleiben 
der Streckung der Palisadenzellen, die auch in diesem Zustand deut- 
lich vom Schwammgewebe unterschieden werden können, kann ebenso- 
gut auf der allgemeinen Hemmung beruhen, die das Blatt in seiner Aus- 
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bildung im Dunkeln erfährt. Die Verteilung der Spaltöffnungen wird 
ja in solchen Fällen nie geändert, wie ausgedehnte Versuche mit den 
verschiedensten Coniferen gezeigt haben. Welche Faktoren es über- 
haupt sind, die die Anordnung der Spaltöffnungen bedingen, darüber 
wissen wir so gut wie nichts. Wir können nur erfahrungsmäßig fest- 
stellen, daß sich Spaltöffnungen, wo eine typische Dorsiventralität vor- 
handen ist, meist auf der Seite befinden, die ihrer Lage nach beurteilt, 
bei Xerophyten in geringerem, bei Hygrophyten in erhöhtem Maße der 
Wasserverdunstung ausgesetzt ist. Doch wäre es natürlich ganz und 
gar verkehrt, als Ursache dieser Verteilung irgendein teleologisches 
Prinzip annehmen zu wollen. 

Die Symmetrieumkehr hängt also bei invers-dorsiventralen Nadel- 
blättern von der aufrechten Blattorientierung ab. Letztere kommt da- 
durch zustande, daß die sich beinormalen Blättern bei der Entfaltung voll- 
ziehende Abspreizbewegung vom Sproß unterdrückt wird. Gelegentlich 
findet diese Hemmung auch an Sprossen statt, deren Nadeln oder 
Blätter normalerweise abspreizen, so z.B. häufig unter Blüten, bei 
Hochblättern oder stets am Ende der plagiotropen, gescheitelten Jahres- 
triebe von Picea ajanensis und omorica. Die Lage solcher aufgerichteten 
Nadeln entweder am Ende eines Sprosses oder unmittelbar vor Zapfen, 
die sicher viel Baumaterial benötigen, läßt darauf schließen, daß sie 
selbst wohl schlechter ernährt sind als die übrigen. Ihre Aufrichtung 
ist so als eine Hemmung infolge ihrer Ernährung zu erklären. Dafür 
spricht auch, daß bei Arten, deren sämtliche Folgenadeln aufgerichtet 
sind, die Primärnadeln in normaler Weise vom Sproß abspreizen. Erst 
später, wenn die Folgeform zum Durchbruch kommt, tritt die Auf- 
richtung ein. Daß gerade Picea Breweriana und P. omorica derartige 
xerophile Nadeln besitzen, nimmt insofern nicht wunder, als beide 
Hochgebirgsbäume an der oberen Baumgrenze in Kalifornien (P. Bre- 
weriana), bzw. am Balkan (P. omorica) sind. 

Gleiche Verhältnisse, wie für die orthotropen Triebe der Picea-Arten 

= mit invers-dorsiventralen Nadeln 
liegen auch bei den folgenden Coni- 
feren vor. 


Dacrydium araucarioides (Abb. 9) 


besitzt dichtstehende, der SproB- 
achse eng anliegende abgeflachte 
Nadeln, die dem Zweig einen lyco- 
podium-artigen Habitus verleihen. Die Epidermis der Nadeln ist nach 
außen stark verdickt, Spaltöffnungen finden sich nur oberseits. Die 
sklerenchymatische Hypodermis setzt sich oberseits aus ein bis zwei, 
unterseits aus drei bis fünf Zellschichten zusammen. Unter der abaxialen 





Abb. 9. 
Dacrydium araucarioides, Nadelquerschnitt. 
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Hypodermis liegt eine Reihe Palisaden, während das übrige Parenchym 
aus rundlichen Zellen besteht. Der Harzkanal zieht unter dem Leit- 
bündel hin. 
Dacrydium cupressinum (Abb. 10) 

weist im Querschnitt rundliche, bis seitlich zu- 
sammengedrückte Nadeln auf, die mit dem Sproß 
etwa einen Winkel von 30° bilden. Ihre Epider- 
mis besitzt eine stark verdickte Außenwand. Die 
Spaltöffnungen liegen nur adaxial. Die Hypoder- 
misisteinschichtig. Die Differenzierung des Meso- 
phylis ist wenig ausgeprägt, nur die unter der ab- 
axialen Hypodermis liegenden Zellen sind 
schwach palisadenförmig. Die Nadeln stellen ge- Abb.10. Dacrydium cupres- 
wissermaßen Übergänge zum inversen Bau dar." "ae. 





Araucaria excelsa. 

Die seitlich etwas zusammengedrückten Nadeln liegen dem Sprosse 
nicht an, sind aber so gekrümmt, daß ihre Spitze mit dem Sprosse 
parallel läuft. Das Mesophyll ist dementsprechend nahezu äquifacial 
ausgebildet. Spaltöffnungen finden sich dagegen nur adaxial. Der Quer- 
schnitt zeigt große Ähnlichkeit mit dem der vorhergehenden Art. 


Scheitelung. 

Es war bisher nur immer von den orthotropen Sprossen von Picea 
und Abies die Rede, weil nur sie die im obigen näher ausgeführte auf- 
rechte Nadelorientierung zeigen, während die plagiotropen Triebe einen 
dorsiventralen Charakter tragen. Ihre Nadeln besitzen die Fähigkeit, 
sich in eine bestimmte Richtung im Raume zu stellen, und zwar werden 
dabei bei dorsiventralen Blättern stets die anatomischen Oberseiten 
nach oben, also dem Lichte zugekehrt. Die Art dieser Orientierungs- 
bewegung muß demnach von der Symmetrie der Nadeln abhängen und 
so bei Formen mit normal dorsiventralen Nadeln einen anderen Verlauf 
zeigen als bei solchen mit invers-dorsiventralen oder äquifacialen. Als 
Beispiel für die erste Gruppe sei Abies pectinata angeführt. Die spiralig 
angeordneten Nadeln legen sich alle in eine horizontale Ebene und 
bilden mit der Längsachse des Sprosses denselben Winkel von 60—70°. 
Durch eine Drehung der Nadelbasis um 90° bei den seitenständigen und 
rückenständigen Nadeln wird erreicht, daß alle morphologischen und 
damit zugleich anatomischen Oberseiten nach oben gekehrt sind. Anders 
ist es bei der zweiten Gruppe, die in Picea ajanensis ein Beispiel finden 
soll. Ihre Nadeln lassen ein am Sproß herablaufendes Blattpolster, ein 
kurzes Stielchen und die eigentliche grüne Nadel unterscheiden. Die 
rückenständigen Nadeln solcher plagiotroper Triebe behalten ihre ur- 
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sprüngliche vom SproB wenig abstehende Lage bei. Die Nadeln der 
Unterseite dagegen drehen ihr Stielchen um den Spro8 als Achse um 
einen Winkel von ungefahr 90° zur Seite. Diese Drehung erfolgt durch 
ein asymmetrisches Wachstum des Stielchens und des Polsters. Es tritt 
auf der Seite des Stielchens und Polsters, die der Drehungsrichtung ent- 
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i Abb. 12. 
. 11. Picea ajanensis, Querschnitt durch das Polster einer nicht gescheitelten Nadel. 
Abb. 12. P. ajanensis, Querschnitt durch das Polster einer gescheitelten Nadel. 


Abb. 


gegengesetzt ist, eine starke Vergrößerung der Gewebezellen nach Art 
eines Schwellpolsters ein. Durch diese einseitige VergréBerung wird 
das Stielchen zur Seite gedriickt = 

(Abb. 11, 12, 13). Gleichzeitig mit x 

diesem Vorgang bildet das Blattpol- 
ster oberhalb des Stielchens zwischen 
diesem und dem SproB einenSchwell- 
körper, der das Stielchen und damit 





Abb. 13. Abb. 14. Abb. 15. 
Abb. 13. Wie Abb. 12, nur etwas höher geführt; Stielchen mitgeschnitten. — Abb.14. Picea ajanensis, 
Längsschnitt durch das Polster einer aufgerichteten ungescheitelten Nadel. — Abb. 15. Picea ajanensis, 
Längsschnitt durch das Polster einer gescheitelten Nadel. Bei b die Ansatzstelle des Stielchens. 


die Nadel vom SproB abdrangt (Abb. 14, 15). Als dritte Phase vollzieht 
sich im Stielchen noch eine schwache Torsion, die die anatomische Ober- 
seite nach oben bringt. Ganz analog, nur jeweils mit anderen Winkel- 
beträgen verlaufen die Vorgänge bei allen übrigen, nicht gerade oben 
oder unten am Sproß liegenden Nadeln. Als dritte Gruppe käme die 
Scheitelung bei äquifacialem Blattbau in Betracht, so z. B. Abies nobilis 
glauca. Dabei werden nur die Nadeln der Zweigunterseite von der 
Scheitelung ergriffen und zwar dermaßen, daß sie sich durch verschieden 
starkes Wachstum ihrer Flanken am unteren Teil der Nadel einfach 
zur Seite biegen. Dazu kommen noch Dreh- und Wachstumsbewegungen 
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der Nadel selbst, besonders an am Baum hoch gelegenen stark inso- 
lierten Zweigen, wo sich die Nadeln der Zweigunterseite um den SproB 
herum nach oben kriimmen. Auf diese Weise werden teils ab-, teils 
adaxiale Seiten dem Lichte zugekehrt. 

Die Scheitelung erfolgt unmittelbar nach oder noch während des 
Austreibens und ist durch spätere Eingriffe der Natur ihres Mechanis- 
mus entsprechend nicht mehr rückgängig zu machen. In letzterem Fall 
können die Zweige nur durch geotropische Achsendrehungen wieder in 
die Normallage gebracht werden. 

Bevor wir uns nach den Ursachen dieser Scheitelungsvorgänge um- 
sehen, wollen wir erst noch die Frage aufwerfen, ob das Scheitelungs- 
vermögen eine ursprüngliche Fähigkeit der plagiotropen Triebe, oder ob 
es eine erst im Laufe der Zeit erworbene Eigenschaft ist. Dies hat für 
unsere Fragestellung insofern Bedeutung, als wir ja zunächst auch an- 
nehmen könnten, erst hätte sich bei den heute inversen Picea-Nadeln 
die beschriebene Scheitelungsform und dann erst unter dem Einfluß 
der Umwelt die inverse Anatomie herausgebildet. Das oben erwähnte 
Dacrydium araucarioides, ferner D. cupressinum, Araucaria excelsa be- 
sitzen auch plagiotrope Zweige ohne jede Scheitelung. Desgleichen weist 
auch Picea Breweriana mit invers-dorsiventralen Nadeln plagiotrope 
Sprosse ohne jede Scheitelung auf, die den orthotropen vollständig 
gleichen. Auch die letzten Nadeln am Jahrestrieb vieler gescheitelter 
Formen sind ungescheitelt. Es darf also wohl angenommen werden, 
daß die gescheitelten Formen ursprünglich auch ungescheitelte radiäre 
Sprosse besessen haben, daß sich also die Scheitelung erst im Laufe 
der Zeit herausgebildet hat und zwar in deutlicher Abhängigkeit von der 
Blattanatomie und nicht umgekehrt als Folge äußerer Einflüsse. 


Ursachen der Scheitelung. 

Auf Grund der Erfahrungstatsache, daß die gescheitelten Zweige 
stets ihre Nadeln nach oben hin orientieren, lag es natürlich nahe, als 
Ursache für die Scheitelung das Licht verantwortlich zu machen. 
FRANK (10) ließ nun Zweige verschiedener gescheitelter Coniferen nach 
Drehung um 90 und 180° austreiben und konnte so feststellen, daß die 
Scheitelungsebene stets die jeweilige horizontale war, daß also die Blatt- 
oberseiten dem Lichte zugekehrt waren. Im Dunkeln ausgetriebene 
Knospen von Abies pectinata, A. balsamea zeigten ebenfalls Scheitelung, 
nicht dagegen die von Taxus baccata. Er kam zu dem Schluß: „Aus 
allen diesen Versuchen geht hervor, daß auch die natürlichen Stellun;ren 
der Blätter an den horizontalen Zweigen, bei Nadelhölzern wie bei 
Laubhölzern, durch die Schwerkraft allein bewirkt werden können, in 
manchen Fällen in derselben Vollständigkeit, in anderen Fällen (Tsuga 
canadensis, Taxus baccata) in weniger ausgeprägter Weise wie im Licht.“ 

Planta Bd. 5. 7a 
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Eine Beobachtung an Abies pectinata und Tsuga canadensis, wo im In- 
nern stark beschattete hängende Zweige gescheitelt sind, veranlaßt ihn 
zu der Annahme: ,,Wo das Licht und die Gravitation in verschiedenen 
Richtungen auf diese Organe wirken, gibt das erstere stets den Aus- 
schlag.‘ 

Weitere Beiträge zu dem Problem lieferte Czarzx (5). ,,Klinostaten- 
versuche mit drei- bis vierjährigen Exemplaren von Abies pectinata, 
welche vor dem Austreiben der Knospen im Frühjahr im Dunkeln 
und bei Zimmertemperatur angestellt wurden, ergaben mir nach einer 
Reihe von Tagen Austreiben der Knospen und Bildung von jungen 
Seitentrieben, ohne jede auffallende Dorsiventralität. Die Nadeln standen 
radiär geordnet und auch der Aufbau des jungen Triebes war radiär.‘ 

WÄCHTER (46) berichtet über zwei Versuche mit Abies pectinata 
und A. nobilis glauca. I. Er beleuchtete einen orthotropen Zweig einer 
zehnjahrigen Tanne nur von der Seite. Die Nadeln der Flanken und 
Hinterseite waren sichelförmig nach vorne, dem Lichte zugekehrt und 
etwas unsymmetrisch entwickelt. II. Ein horizontaler Seitenzweig von 
Abies nobilis glauca kam im Dunkeln zum Austreiben. ‚Die Sprosse 
sind nahezu radiar gebaut und an einzelnen von ihnen konnte man selbst 
bei genauerer Betrachtung keine Scheitelung der unteren Blatter wahr- 
nehmen; der etiolierte SproB ist kleiner als der vorjährige, ebenso die 
Nadeln, die vollkommen ausgebildet und fast sämtlich gegen die Basis 
hin nach außen gebogen sind und nicht, wie bei Taxus z. B., mehr 
oder weniger in der Knospenlage verbleiben.“* Wächter hält in den 
vorliegenden Fällen das Licht für die Ursache der Scheitelung, sieht 
sich aber in Anerkennung der Versuche von FRANK und CzAPEK zu der 
Annahme gezwungen, daß die die Scheitelung bewirkenden Faktoren 
bei den verschiedenen Coniferen verschiedene seien. 

Wenn in den untersuchten Fällen (die ich durch Versuche mit Picea 
ajanensis und Tsuga canadensis vermehrte) die Scheitelung stets auch 
im Dunkeln eintritt, so läßt dies nicht ohne weiteres, wie es FRANK 
und CzaPek ausgeführt haben, auf eine Einwirkung der Schwerkraft 
schließen. Es kann sich ja auch um eine Nachwirkung des Lichtes in 
dem Sinne handeln, daß z. B. der heurige Jahrestrieb den Vegetations- 
punkt, aus dem der nächstjährige Trieb hervorgehen wird, dermaßen 
beeinflußt, daß im nächsten Jahre, auch bei Ausschluß jeder Licht- 
wirkung die normale Scheitelung eintritt. 

Frank führt an, daß das Verhalten der einzelnen Arten im Dunkeln 
verschieden sei. Tsuga canadensis und Taxus baccata sollen im Dunkeln 
nur eine geringe bzw. überhaupt keine Scheitelung aufweisen. Dazu 
kann ich bemerken, daß Teuga canadensis nach längerer Zeit auch im 
Dunkeln Scheitelungen annimmt. Wenn sich dagegen Taxus überhaupt 
nicht scheitelt, so dürfte der Grund dafür nicht in einer anderen Reak- 
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tionsfähigkeit dieser Pflanze den erwähnten Faktoren gegeniiber liegen, 
sondern in der allgemeinen starken Wachstumshemmung, die die jungen 
Triebe im Dunkeln erfahren. Während ausgewachsene Taxus-Nadeln 
eine Länge von 20—25 mm aufweisen, beträgt die solcher etiolierter 
Nadeln nur 7—8 mm. Bei den übrigen im Dunkeln scheitelungsfähigen 
Formen wird auch bei Lichtausschluß die normale Nadellänge erreicht. 
Auch bei allen sonstigen Parallelversuchen bei Picea ajanensis und 
Tsuga canadensis wurde stets das gleiche Ergebnis erzielt. Was nun 
WÄCHTERs Versuche betrifft, so ist bei dem seitlich beleuchteten Gipfel- 
trieb von Abies pectinata nicht die typische Scheitelung plagiotroper 
Triebe eingetreten, sondern nur eine Krümmung der Nadeln in der 
Lichtrichtung. Diese Krümmung ist zweifellos durch das Licht bedingt. 
Sie findet sich ja auch bei stark isolierten, am Baum ziemlich hoch- 
stehenden plagiotropen Trieben von Picea excelsa neben der typischen 
Scheitelung. Im Versuche mit Abies nobilis glauca blieb die Scheitelung, 
die hier ebenfalls nur in einer Krümmung der Nadeln in der Licht- 
richtung besteht, aus. Daß nur einige Sprosse im Dunkeln radiär ge- 
worden sind, nimmt wunder, da doch sonst gleiche Zweige unter gleichen 
Bedingungen auch gleich reagieren. Doch kann man sich vorstellen, 
daß in einzelnen Fällen vielleicht infolge stärkerer Insolation im Vor- 
jahre eine stärkere Lichtnachwirkung vorhanden war als an anderen 
Zweigen. 

Es sollen nun im folgenden die zahlreichen Versuche (es wurden etwa 
200 junge Triebe unter geänderten Bedingungen zum Austreiben ge- 
bracht) eine kritische Besprechung erfahren. 


Versuch 1. 

Es wurden Zweige von Picea ajanensis, P. omorica und Tsuga cana- 
densis in inverser Lage zum Austreiben gebracht. Die Scheitelung 
erfolgte in Übereinstimmung mit den Angaben in der Literatur so, daß 
alle anatomischen Blattoberseiten nach oben gekehrt waren, also gegen 
die vorjährigen Blätter um 180° gedreht. Das gleiche Ergebnis trat 
auch nach Drehung um 90° ein. 


Versuch 2. 
Zweige von Picea ajanensis, Tsuga canadensis, Abies pectinata trieben 
im Dunkeln mit normaler Scheitelung aus. Nur bei Taxus baccata blieb 
die Scheitelung wohl infolge einer allgemeinen Wachstumshemmung 
aus. Es erreichten dabei die Nadeln auch nur etwa ein Drittel der nor- 
malen Länge. 
Versuch 3. 
Zweige von Picea ajanensis und T'suga canadensis kamen in nach oben 
und nach den Seiten geschlossenen Kästen bei gedämpftem Unterlicht 
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zum Austreiben. Es erfolgte normale Scheitelung, wobei die anatomische 
Oberseite der Nadeln nach aufwirts zeigte. 


Versuch 4, 

Zweige von Picea ajanensis und Tsuga canadensis trieben in ringsum 
verschlossenen Kasten, die auf einer Seite ein Fenster hatten, aus. Die 
jungen Zweige zeigten unbekiimmert um das Seitenlicht normale 
Scheitelung. 

Versuch 5. 

Im Dunkeln vertikal ausgetriebene Knospen plagiotroper Zweige 
zeigten keine Scheitelung, ebenso solche, die bei Unterbeleuchtung 
senkrecht nach abwärts gewachsen sind. Man trifft auch oft unter nor- 
malen Verhältnissen an alten plagiotropen Zweigen dorsal stehende 
Achselknospen, die in senkrechter Lage austreiben und dann keine 


Scheitelung annehmen. 
Versuch 6. 


Eine dreijährige, bereits im Vorjahre gescheitelte T'suga canadensis 
trieb auf dem Horizontalklinostaten aus. Das Licht war so abgeblendet, 
daB es nur in einer Richtung, der Richtung der Drehungsachse des 
Klinostaten, auf die Pflanze fiel. Es trat normale Scheitelung ein. 


Versuch 7. 

Zwei dreijährige T'suga-Pflanzen, wie in Versuch 6, wurden während 
ihres Austreibens so stark zentrifugiert, daß ihre Sprosse vollständig 
horizontal nach außen geschleudert wurden. Durch eine Abblende- 
vorrichtung konnte Licht nur von oben eindringen. Die Pflanzen trieben 
sehr kräftig aus, blieben aber ungescheitelt. 


Versuch 8. 

Ein Zweig von Picea ajanensis wurde in inverser Lage im Dunkeln 
zum Austreiben gebracht. Die Scheitelung blieb aus. 

Licht und Schwerkraft lassen sich im Versuch beliebig ausschalten, 
bzw. in ihrer Richtung und Wirkung ändern, nicht aber ihre Nachwir- 
kungen. Auf sie können wir nur schließen. Daß eine Nachwirkung des 
Lichtes vorhanden ist, zeigt deutlich Versuch 8. Nur in inverser Lage 
ausgetrieben, müßte der Zweig nach den Ergebnissen von Versuch 1, 
seiner neuen Orientierung entsprechend, um 180° anders gescheitelt 
sein als im Vorjahr. Nur im Dunkeln ausgetriebene Zweige sollten nach 
Versuch 2 normale Scheitelung aufweisen. Wenn nun bei inverser Lage 
und Lichtabschluß keine Scheitelung eintritt, so kann dies nur so 
erklärt werden, daß sich hier zwei entgegengesetzt gerichtete Kräfte 
in ihrer Wirkung auf den Sproß aufheben. Als solche kommen bei 
obiger Versuchsanordnung nur Schwerkraft und Lichtnachwirkung in 
Betracht. Auch die Beobachtung WÄcHTERs, daß etiolierte Zweige von 
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Abies nobilis glauca zum Teil noch Scheitelung zeigen, zum Teil nicht, 
spricht fiir eine verschieden starke Nachwirkung des Lichtes. Eine reine 
Lichtwirkung liegt wohl in Versuch 6 vor. Man kann zunächst noch 
an eine Nachwirkung der Schwerkraft denken. Doch zeigte, wie oben 
ausgeführt, CzaPEK, daß bei gleicher Versuchsanordnung im Dunkeln 
die Scheitelung ausblieb. Es wird hier mit Recht der Einwurf gemacht 
werden, warum im Czarzxschen Versuch die Nachwirkung des Lichtes 
keine Scheitelung verursacht. Vielleicht waren die verwendeten Pilan- 
zen vier- bis fünfjährig noch zu jung, als daß sich eine derartige Nach- 
wirkung bemerkbar machen könnte. Wie mit Änderung der Richtung 
zur Schwerkraft bzw. ihres Ersatzes durch eine andersgerichtete stärkere 
Kraft die Scheitelung geändert bzw. aufgehoben werden kann, zeigen 
Versuch 5 und 7. In Versuch 5 haben wir als richtenden Faktor die 
Schwerkraft, die die Nachwirkung des Lichtes aufhebt, in Versuch 7 die 
Zentrifugalkraft, die die einseitige Lichtwirkung übertönt. In Versuch 3 
und 4 wirken Schwerkraft und Lichtnachwirkung gleich richtend auf 
den Sproß. Sie können von der schwachen Unter- bzw. Seitenbeleuchtung 
nicht überwältigt oder aufgehoben werden. In Versuch 4 müßte bei 
Seitenbeleuchtung Picea ajanensis (nicht natürlich Tsuga canadensis!) 
auch die Nadeln resupinieren, wozu es bei seinem Drehmechanismus 
gar nicht befahigt ist. 

Wenn wir zum Schlusse das Ergebnis unserer Untersuchungen kurz 
zusammenfassen wollen, so miissen wir sagen, daB die jeweilige Scheite- 
lung durch das Zusammenwirken von Schwerkraft, Licht und Licht- 
nachwirkung gegeben ist. Dabei kann man annehmen, daB der Schwer- 
kraft eine die Dorsiventralitat des Sprosses bedingende Rolle zukommt, 
das Licht bzw. seine Nachwirkung aber im einzelnen die Nadelstellung 
bedingt. 

Anisophyllie. 

Die Wirkung der Scheitelung wird in vielen Fallen noch dadurch 
unterstiitzt, daB die Nadeln der Zweigoberseite oft erheblich kleiner sind 
als die der Zweigunterseite. Als die typischsten Vertreter anisophyller 
Coniferen werden T'suga canadensis, Abies pectinata und Picea excelsa 
mit Nadelblattern, Thuyopsis, Thuya mit Schuppenblattern meist ge- 
nannt, wenngleich auch sonst die Anisophyllie unter den Coniferen weit 
verbreitet ist. Die letzteren sollen bei den invers-dorsiventralen Schup- 
penblättern eine nähere Besprechung erfahren. Die Frage nach dem 
Zustandekommen der Anisophyllie ist schon oft aufgeworfen worden 
und hat bereits eine größere Bearbeitung in der Literatur (15; 8) er- 
fahren. Als Ursache der Ungleichblättrigkeit der genannten nadeltra- 
genden Coniferen werden Licht, Schwerkraft oder beide zusammen 
genannt. Die folgenden Versuche wurden unternommen, um den Ein- 


Planta Bd. 5. 7b 
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fluB beider Faktoren môglichst getrennt festzustellen und so ein Bild 
ihres Zusammenwirkens zu bekommen. 

LäBt man plagiotrope Zweige von Tsuga canadensis im Finstern 
austreiben, so bleibt die Anisophyllie noch erhalten, aber die Größen- 
unterschiede zwischen Nadeln der Ober- und Unterseite werden erheb- 
lich kleiner. So betrugen die Nadellängen eines normalen Zweiges von 
der Basis zur Spitze: 

oben: DT & 7, 00708. D 4, 5; ‘Simm, 

unten: 17, 17, 17, 17, 15, 14, 12, 10, 8 ‘ 
eines im Dunkeln ausgetriebennen Sprosses : 

oben: 12, 10, 9, 8, 7, 5 mm, 

unten: 19, 17, 16, 14, 13, 10, 8 mm. 

Das Licht hat also einen direkten EinfluB auf die Anisophyllie dieser 
Zweige, und zwar in dem Sinne, daB die Nadeln der Zweigoberseite in 
ihrem Wachstum gehemmt werden; denn im Dunkeln vergréBerten sich 
die Nadellängen auf der Oberseite, während die auf der Unterseite 
gleichblieben. Diese Tatsache läBt sich bei Tsuga canadensis mit der 
Stellung der Blatter der Oberseite in Zusammenhang bringen. Diese 
liegen nämlich der SproBachse an und besitzen nicht, wie die übrigen 
Nadeln, die Fahigkeit, sich zu scheiteln. Die Scheitelung der Ober- 
blatter bleibt auch dann aus, wenn nach vorheriger Drehung des Sprosses 
um 90° oder 180° die kräftiger entwickelten seitenständigen oder unteren 
Blätter an die Oberseite geraten, die in dieser neuen Lage, wie später 
noch gezeigt wird, im Wachstum allerdings etwas, doch unbedeutend, 
zurüekbleiben. Das Ausbleiben der Scheitelung bei den Blättern der 
Oberseite kann also nicht als Folge der allgemeinen Wachstumshem- 
mung angesehen werden, sondern muß direkt in der Lage im Raum 
begründet liegen. 

So kommt also bei den Blättern der Sproßoberseite die Unterseite 
der Nadeln in Lichtlage. Die Assimilation dieser Blätter wird so not- 
wendigerweise hinter der der Nadeln der Unterseite erheblich zurück- 
stehen. Die Nadeln werden im Wachstum zurückbleiben. Hier sind es 
also die Blätter selbst, die infolge ihrer Stellung zum Licht eine auf 
Ober- und Unterseite verschieden kräftige Ernährung verursachen. 

Es kann aber die Anisophyllie auch darin begründet liegen, daß die 
eine (Unter-) Seite des Zweiges, ganz unabhängig von jeder Beleuchtung, 
vom Muttersproß aus stärker ernährt wird als die andere (Oberseite). 
Diese Auffassung bestätigt folgender Versuch, bei dem aus einer iso- 
phylien Pflanze eine anisophylle resultierte. An einem plagiotropen 
Sproß von Picea ajanensis, bei der ich nie Anisophyllie feststellen konnte, 
wurde vor dem Austreiben der Knospen auf eine Erstreckung von un- 
gefähr 3—4 mm die untere Hälfte des Holzes entfernt. Eine in der 








Uber invers-dorsiventrale Blatter. 163 


Nahe dieser Eingriffsstelle an der unteren SproBseite inserierte Knospe 
trieb zu einem Zweig aus, der auf der Unterseite kleinere Nadeln auf- 
wies als auf der Oberseite. Die Lange vier aufeinanderfolgender Na- 
deln war: 
Unterseite Oberseite Unterseite 
—10 14 13+ —10 mm. 

Im übrigen waren aber Zweig und Nadellängen normal. In größerer 
Entfernung von der Ringelungsstelle ausgetriebene Zweige waren iso- 
phyll. Bis dorthin scheint die ungleichseitige Stoffzufuhr wieder auf- 
gehoben worden zu sein. 2 

Es bleibt nun die Frage zu lösen, wie diese einseitig geförderte Stoff- 
zufuhr zu erklären sei. Kwy (23) hat gezeigt, daß die Anisophyllie bei 
Abies pectinata umkehrbar ist, allerdings erst im zweiten Jahr. Im 
ersten Jahre zeigte sich nur eine Verminderung. So fand ich auch bei 
Tsuga canadensis an einem um 180° gedrehten Zweig folgende Nadel- 
längen: 
früher oben, jetzt unten (gescheitelt): 

12 10 7 8 7 7 8 5 6 6 7 
früher unten, jetzt oben (ungescheitelt): 
13... 19:28 se 18,327 BEE SR 

Die Nadelllängen haben einem normalen Zweig gegenüber betrachtet 
auf der früheren Unterseite ab-, auf der Oberseite zugenommen. 

An einem um 90° gedrehten Zweig 
frühere Oberseite, jetzt seitlich: 

10: 10:9 7 6 5 5 6 5 5 7 6 7 
frühere Unterseite, jetzt seitlich: 
13 14:38. am Ei ze 

Plagiotroper Zweig von T'suga, der im Dunkeln in senkrechter Stel- 
lung zum Austreiben kam: 
frühere Oberseite: | den it ile oe 8 mm, 
frühere Unterseite: WwW 38:38: Ei BA, 

Die Unterschiede der Nadellängen von Ober- und Unterseite sind 
geringer als bei einem verdunkelten horizontalen Zweig. Wenn solche 
überhaupt noch vorhanden sind, so liegt dies wohl in der Dorsiventrali- 
tät dieses plagiotropen Sproßsystems begründet, die im folgenden noch 
näher behandelt wird. 

Diese Versuchsergebnisse finden eine Erklärung nur in der Schwer- 
kraft. Die Schwerkraft verursacht eine Hypotrophie, die die Aniso- 
phyllie zur Folge hat (ähnlich wie in dem Versuch mit Picea ajanensis). 

Nun haben schon frühere Untersuchungen gezeigt, daß die Dorsi- 
ventralität dieser plagiotropen Coniferentriebe auf das Holz übergreift, 
indem der Holzkörper auf der Unterseite stärker entwickelt ist als auf 
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der Oberseite. Versuche zeigten, daß diese Holzsymmetrie unter direk- 
tem EinfluB der Schwere steht. Sie entwickelt sich im Dunkeln wie im 
Licht. Nach Inversion des Zweiges wird sofort die neue Unterseite die 
geférderte (Abb. 16). Es liegt nahe, diese Verhältnisse in Beziehung zur 
Anisophyllie zu bringen. Doch ist diese Vermutung kaum aufrecht zu 
halten; denn die Asymmetrie des Holzes tritt typisch erst im zweiten 
Jahre oder wenigstens am Ende des ersten auf, die Anisophyllie dagegen 
im ersten. Andererseits kann auch die Holzasymmetrie nicht als Folge 
der Anisophyllie in dem Sinne gedeutet werden, daB die stärkere An- 
häufung mit Assimilationsmaterial auf der Zweigunterseite infolge der 
dort befindlichen größeren Blätter eine 
stärkere Ausbildung des ableitenden 
Gewebes bedingen würde; denn Picea 
ajanensis z. B. weist keine Aniso- 
phyllie auf und besitzt doch die Dorsi- 
ventralität des Holzes. Auch kann 
die Lichtausnützung der Blätter der 
Sproßunterseite infolge der anders- 
artigen Scheitelung dort keineswegs 
eine bessere sein als die der Blätter 
der Oberseite. Im Gegenteil, hier wer- 
den die letzteren stärker insoliert. Die 
Holzasymmetrie muß also unabhängig 
von der Anisophyllie entstanden ge- 
dacht werden als eine unmittelbare 
nn nn jé mr rire Folge der durch die Schwerkraft ver- 
war A, seit Ende Oktober 1925 B oben. Die ursachten Hypotrophie. Wenn nun im 
— mo beseichnen das Versuch ein horizontaler Sproß auf- 
wärts gekrümmt wird, wie im obigen 
Beispiel mit Tsuga, so ist es naheliegend, daß nunmehr als Folge der 
durch die frühere Hypotrophie bedingten stärkeren Ausbildung des 
Leitgewebes auf der jetzigen Außenseite (frühere Unterseite) zunächst 
noch auf dieser eine Förderung vorhanden ist. So verschwindet in diesem 
Fall die Anisophyllie,. wie gezeigt, nicht vollständig. Man braucht in- 
sofern wohl nicht von Exotrophie als einer ‚spontanen Trophie“ im 
Sinne WIESNERs, also einer im Wesen der betreffenden Pflanze begrün- 
deten Trophie zu sprechen, als es sich hier ja um eine einfache Folge- 
erscheinung der bisherigen Hypotrophie handeln kann. Ob im zweiten 
Jahre dieser Zwangslage der Sproß vollständig radiär wird, konnte ich 
nicht entscheiden, da die Zweige ein zweites Mal unter Lichtabschluß 
nicht austrieben. 
Die Holzasymmetrie kann schließlich die verzögerte Umkehr der 
Anisophyllie mit erklären. Durch die Sproßumkehr kommt die andere 
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Zweigseite in den Bereich der Hypotrophie. Diese wird aber dadurch 
beeinträchtigt werden, daß jetzt auf der Unterseite das Leitgewebe- 
system viel geringer entwickelt ist als auf der Oberseite (Verringerung 
der Anisophyllie im ersten Jahr nach der Sproßumkehr!). Erst nach 
Umkehr der Holzdorsiventralität, also im folgenden Jahre, sind die 
normalen ‘Verhältnisse wiederhergestellt. 

Der Sämling von T'suga canadensis (siehe Abbildung !) ist im ersten 
Jahre seiner Entwicklung noch vollständig radiär gebaut. Im zweiten 
Jahre beginnt sich der Sproß nach einer Seite zu neigen. Gleichzeitig 
werden dabei die auf der konkaven 
Seite entspringenden Blätter größer 
als die auf der konvexen. 

Konkavseite: 
Nadellängen: 8 +11 11+ 12+ 10+, 
Konvexseite: 
Nadellangen:7 —9 8+ —9 10 —8 

Auch hier sind die nach unten 
gerichteten Nadeln im Wachstum 
gefördert. Unentschieden ist noch, 
ob die Krümmung des Sprosses, wie 
anzunehmen naheliegt, etwa eine 
Folge der Einwirkung des Lichtes 
ist. Es läßt sich denken, daß dabei 
eine bessere Lichtausnützung erzielt 
wird. Leider konnte ich die Frage 
wegen Mangel an geeignetem Ver- 
suchsmaterial experimentell nicht in 
Angriff nehmen. 

Bei Abies pectinata tritt die Ani- 
re llie P a _— na = drag ae ee 

riebe auf, der sich in einem Falle be-  Jahrestrie - Am zweiten 8 e Ven- 
reits nach dem ersten Jahre gebildet En 
hat. Im inneren Bau des Sprosses war noch keine verschiedene Aus- 
bildung von Ober- und Unterseite wahrnehmbar. 

Das Ergebnis dieser Betrachtung ist also, daß die Anisophyllie der 
untersuchten Sprosse als das Ergebnis der Einwirkung von Schwerkraft 
und Licht anzusprechen ist. Das Licht wirkt auf die Nadeln der Ober- 
seite hemmend, die Schwerkraft auf die Unterseite fördernd ein. 





Symmetrieänderung. 
Die Symmetrie im Blattaufbau ist nicht für alle Nadeln einer Pflanze, 
ja nicht einmal für die eines Jahrestriebes, die gleiche. Es ist längst 
bekannt, daß die Blätter der Zweigunterseite von Picea excelsa länger 
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und im Querschnitt in seitlicher Richtung abgeflacht sind, die der Zweig- 
oberseite dagegen kürzer sind und einen mehr rundlichen Querschnitt 
aufweisea (49). Von dieser Erscheinung abgesehen, tritt noch eine kon- 
tinvierliche Anderung der Blattsymmetrie von der Basis zur Spitze 
eines Triebes auf. So sind die Basalblätter bei Picea ajanensis oben und 
unten qu grue und gehen nach der Spitze des Sprosses zu allmak'ich in 
Nadeln mit rundlichem Quer- 
schnitt über (Abb. 17, 18). 
Gleichzeitig andert sich auch 
die Nadellänge, die aber in der 
Mitte des Sprosses ein Maxi- 
mum, das nach beiden Seiten 
abfällt, erreicht. Natürlich 
dürfen dabei nur Nadeln einer 
Orthostiche miteinander verglichen werden. Ahnliche Verhältnisse zeigen 
Picea alba, pungens, sitkaensis, omorica (Jugend- und Folgeform), ajanen- 
sis, Breweriana, Tsuga Pattoniana, Cedrus, Abies, Dacrydiwm spec. Bei 
Picea excelsa (Abb. 19, 20) sind 
die Basalblätter nur um wenig 
breiter als hoch, die mehr api- 
kalwarts stehenden dagegen 
stark seitlich zusammenge- 
driickt, ebenso bei Picea Al- 
cockiana, polita, Glehnii. Bei 
Tsuga Pattoniana (Abb. 21) 
ist die verschiedene Nadel- 
Abb. 28. Abb. 20. form bereits in der ruhenden 


Abb. 19. Picea ercelsa, schematischer Querschni + , 
ein Basalblatt. — Abb. 20. Picea excelea, bte Winterknospe ausgebildet, bei 


Se Picea excelsa dagegen sind die 
Blattanlagen in der Knospe noch wenig entwickelt und vollkommen 
gleichgestaltet. Erst beim Schwellen der Knospe differenzieren sich die 
basalen Blatter von den mehr apikalwärts stehenden (Abb. 22). Gleich- 
zeitig entwickelt sich auch in der von den schiitzenden Niederblattern 
noch umhiillten Knospe die verschiedene Querschnittsform der Blatter 
der Zweigober- und -unterseite heraus. Die Abb. 22, die einen Quer- 
schnitt durch eine schwellende Knospe von Picea excelsa darstellt, zeigt, 
daß sich auf der adaxialen Seite mehr rundliche "Jadeln finden als auf 
der abaxialen, und daß die basal am Triebe, also an der Peripherie des 
Querschnitts, stehenden Nadeln oben -und unten, die apikalen, im Zen- 
trum des Querschnitts, in mehr seitlicher Richtung abgeflacht sind. 

Mit dieser Querschnittsänderung tritt nun eng verbunden auch eine 
Anderung des anatomischen Baues der Nadeln auf. Die inverse Dorsi- 
ventralität der basalen Picea-Nadeln geht nach der Spitze zu allmählich 






17. 
Abb. 17. Picea ajanensis, 
durch eine Basalnadel. — Abb 
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in einen äquifacialen Bau über oder nähert sich diesem wenigstens. 
Dies zeigt am deutlichsten die beigegebene Tabelle auf nächster Seite. 

Auch einjährige Pflanzen von Picea ajanensis und omorica zeigen 
diese Erscheinung. Nur sind hier die Nadeln, die auf der abaxialen 
Seite überhaupt keine Spaltöffnungen aufweisen, unmittelbar auf die 
Basis des Triebes beschränkt, während alle übrigen, etwa */,—*/, der 
Gesamtzahl auch unterseits Spaltöffnungen aufweisen. Mit jedem neuen 
Jahrestrieb verschiebt sich die Grenze zwischen den beiden Nadelformen 
gegen die Spitze. Doch fand ich auch bei alten Bäumen an älteren 





Abb. 21. Abb. 22. Abb. 23. Abb. 24. 
Abb. 21. Tsuga Pattoniana, Knospenquerschnitt. — Abb. 22. Picea excelsa, Querschnitt durch 
eine schwellende Knospe; x = Oberseite. — Abb. 23. Abies cephalonica, Schnitt durch ein Apikal- 
blatt. — Abb. 24. Abies cephalonica, Schnitt durch ein Basalblatt, 


Zweigen sehr kleine, junge Triebe (2,5 cm lang), an denen noch etwa 
2/, der Nadeln auch oberseits Spaltöffnungen aufwiesen. Man kann 
diese Zweige als Rückschlagssprosse auffassen. 


m 
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Abb. 25. Abb. 26. 
Abb. 25. Cunninghamia sinensis, Teil eines Querschnittes durch ein normales Blatt. 
Abb. 26. Cunninghamia sinensis, Querschnitt eines gehemmten Blattes. 


Als weiteres Beispiel sei Abies cephalonica (Abb. 23, 24) angefiihrt, 
wo die flacheren basalen Nadeln (Abb. 24) nur adaxial, die apikalen 
(Abb. 23) auch abaxial Palisadengewebe besitzen. 

In anderen Fällen findet sich keine derartige regelmäßige Symmetrieän- 
derung, dagegen treten vereinzelt Nadeln auf, die abweichenden Bau zeigen. 

Cunninghamia sinensis besitzt stark abgeflachte normal dorsiven- 
trale Nadeln (Abb. 25). Unterhalb von Zapfen finden sich nun Nadeln, 
die nur weniger breit als hoch sind. Sie stellen Übergangsformen zu 
äquifacialem Blattbau dar in bezug auf Mesophylldifferenzierung und 
Lage der Spaltöffnungen (Abb. 26). 
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Tabelle. Verteilung der Spaltöffnungen auf Basal- und Apikalblatt von Picea spec. 
(In Spaltöffnungsreihen pro Blattfläche angegeben.) 
































Basalblatt Apikalblatt 
abaxial | adaxial | Summa | abaxial daxial | 8 
Ajanensis. . . . . 0 16—18 | 16—18 | 0(—1)' | 10—12 | 10—13 
Breweriana . . . . 0 9—11 9—11 0 5—7 5—7 
Omorica. . ... . 0 14—17 | 14—17 1—2 6—10 7—12 
Orientalis f. aurea . 0 14 14 4—6 4—6 8—12 
BE. . ote Je 2 14—18 16—20 5—6 6—8 11—14 
Ne ses... 2 10—12 | 10—14 4 6 10 
Asperata f. notabilis| 2 6—8 8—10 8 8 16 
pO DS eee 2—4 10 12—14 8 6—8 14—16 
Excelsa. . . . .. 2—4 8—12 | 10—16 4—6 8—10 | 12—16 
Excelsa primär . . 1 2—3 3—4 2 2 4 
Engelmannü . . .| 2—4 8—10 | 10—14 4—6 4—6 8—12 
Alcockiana . . .. 4 16 20 6—8 6—8 12—16 
Pungens . .... 4—6 | 8—10 | 12—16 | 6-8 6—8 12—16 
We tee ee à 6 12 18 8—10 6—8 14—18 


Ähnliche Verhältnisse liegen bei Taxus baccata vor, wo unterhalb 
der Terminalknospe stehende, nicht gescheitelte, im Wachstum ge- 
hemmte Blätter ihre normal dorsiventrale Symmetrie nur sehr schlecht 
ausbilden und einen viel weniger abgeflachten Querschnitt als die nor- 
malen Blätter zeigen. 

Sequoia sempervirens mit stark abgeflachten, normal dorsiventralen 
Blättern trägt an blühenden Zweigen am Sproß aufwärts gerichtete, 
vollständig äquifaciale Blätter ähnlich denen von S. gigantea, mit gleicher 
Spaltöffnungsverteilung auf Ober- wie Unterseite. 

Man könnte diese verschiedene Nadelgestalt wenigstens zum Teil für 
das Produkt einer mechanischen Beeinflussung während des Knospen- 
stadiums durch die fest umschließenden Niederblätter halten. Die 
Betrachtung des Knospenquerschnittes von T'suga Pattoniana (Abb. 21) 
könnte sehr dazu verleiten. Bei ihr sind die Nadeln bereits in der ruhen- 
den Winterknospe differenziert. Sie liegen sich bei ihrer verschiedenen 
Gestalt so an, daß der zur Verfügung stehende Raum voll ausgenützt ist. 
Doch scheint es mir unwahrscheinlich, daß das so lebenskräftige em- 
bryonale Gewebe nach Verlassen der Knospenhülle nicht doch seine ihm 
eigene Blattform durchzusetzen imstande sein sollte. Wie sich eine in 
der Knospenlage vorhandene Blattform bei der Entfaltung ändern kann, 
dafür liefern die Cotyledonen mancher Coniferen gute Beispiele, die im 
Samen dreikantige, später aber flach ausgebreitete Gestalt besitzen. 

1 Apikalblätter, die auch oberseits Spaltöffnungen tragen, konnte ich nur 


an Trieben des Jahres 1927, 1925 und 1923, dann aber an allen Trieben des 
Baumes, nicht aber an solchen des Jahres 1924, 1922 finden, 
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Der Umstand aber, daß Nadeln, die auch unterseits Spaltöffnungen 
aufweisen, wie sie in der Jugend in größerer Anzahl vorhanden sind, bei 
Picea ajanensis nur in manchen Jahren auftreten, ferner die überein- 
stimmende Tatsache, daß alle übrigen Formen mit abweichender Blatt- 
symmetrie entweder am Ende eines Jahrestriebes, wo die Ernährung 
doch sicher nicht die gleiche wie am Anfang der Vegetationsperiode ist, 
oder in unmittelbarer Nähe von Blüten, besonders weiblichen, die eine 
starke Ernährung erfahren müssen, stehen, legt es nahe, den Grund für 
die geänderte Blattsymmetrie in den unter den bezeichneten Umständen 
geänderten Ernährungsverhältnissen zu suchen. Wir hätten es in den 
beschriebenen Stellen, wo statt einer abgeflachten Querschnittsform sich 
eine rundliche findet, um eine Hemmung des Blattes zu tun, die die 
dorsiventrale Gestaltung verhindert und so oft an die Primärblätter 
erinnernde Formen, Rückschlagsblätter liefert. So wären auch die 
rückenständigen Blätter aufzufassen. Hemmend in diesem Sinne müßte 
hier neben der Hypotrophie das Licht wirken. Es weisen auch stets an 
am Baum stark insolierten Sprossen, also nahe dem Gipfeltrieb, die 
Nadeln in viel größerer Anzahl einen rundlichen Querschnitt auf, als 
an stark beschatteten Trieben. Eine experimentelle Bestätigung dieser 
Auffassung konnte allerdings nicht erbracht werden. Immer zeigten 
Knospen, die im Dunkeln, in feuchter Luft, in Brunnenwasser, an rück- 
geschnittenen oder geringelten Zweigen zum Austreiben kamen, die 
gleiche Differenzierung in basale und apikale Blätter. 


Juniperus. 

Bekanntlich kommen innerhalb der Gattung Nadel- und Schuppen- 
blätter vor. Hier sollen nur die in meist dreizähligen Wirteln stehenden 
Nadelblätter, wie sie z. B. bei J. communis, oxycedrus und drupacea vor- 
kommen, betrachtet werden. 

Die Oberseite der Nadeln ist von einer starken Wachsschicht bedeckt 
und trägt die Spaltöffnungen. Die abaxiale Epidermis weist eine stark 
verdickte Außenseite auf. Ihr folgt eine sklerenchymatische Hypo- 
dermis. Wo das Mesophyll deutlich differenziert ist, wird der adaxiale 
Teil des Blattes von lockerem Schwammgewebe, der abaxiale von einer 
Schicht Palisaden eingenommen. 

Die jungen Triebe hängen nun so stark über, daß die Nadeln mit 
ihrer Unterseite dem Lichte zugekehrt sind. Auch liegen an solchen 
Trieben die Nadeln dem Sproß noch an. Später ändern sich aber die 
Verhältnisse. Die Triebe richten sich auf und die Nadeln spreizen vom 
Sproß so ab, daß gerade ihre Spaltöffnung führende Oberseite dem Lichte 
entgegenstarrt. Diese Entfaltungsbewegung tritt sehr spät auf, wenn die 
Differenzierung der Nadel längst vollendet ist. Die Herausbildung der in- 
versen Dorsiventralität muß also im ersten Stadium erfolgt sein. 


a 
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Pinus besitzt unter den Formen mit vier- bis fünfnadeligen Kurz- 
trieben eine Reihe von Vertretern mit invers-dorsiventralen Nadeln. 
Als Beispiel sei P. cembra (Abb. 27) angeführt. Die Nadeln sind im 
Querschnitt dreikantig und lassen so eine abaxiale und zwei adaxiale 
Seiten erkennen. Die Eipdermis ist kleinzellig, sklerenchymatisch und 
weist nur auf den adxialen Seiten (gleich der Oberseite) Spaltéffnungen 
auf. Unter ihr liegt eine einschichtige Hypodermis, die ihrerseits das 
Mesophyll umschließt. Das Assimilationsgewebe zeigt den von HABEr- 
LANDT beschriebenen typischen Bau. Ähnliche Verhältnisse zeigen 
P.aristata, Balfouriana, peuce, Strobus, Koraiensis. 

Zum Verständnis dieser Formen ist ein Überblick über die anderen 
Nadeltypen bei Pinus nötig. 

Die Epidermis ist durchwegs sklerenchymatisch ausgebildet, und 
zwar auf beiden Nadelseiten gleich. Die Hypodermis wechselt bei den 








Abb. 28. 


Abb. 27. Pinus cembra, schematischer Nadelquerschnitt. — Abb. 28. Pinus leucodermis, 
schematischer Nadelquerschnitt. 


ein:elnen Arten in der Anzahl der Schichten, in der sie auftritt. Für 
unsere Fragestellung hat aber nur die Anordnung der Spaltöffnungen 
Interesse, die wir eingehender verfolgen wollen. Bei Pinus monophylla 
(mit ein und seltener zwei Nadeln am Kurztrieb) finden sich auf der 
ganzen Oberfläche Spaltöffnungen in gleichmäßiger Verteilung vor, des- 
gleichen bei allen untersuchten zwei- (Abb. 28) und dreinadligen Formen. 
Eine Abweichung von dieser Regel zeigt nur P. ponderosa, die auf den 
adaxialen Seiten Spaltöffnungen erst von der Nadelmitte zur Nadelspitze 
zu zeigt. Hierher gehören: 

Zweinadelig: P. leucodermis (Abb. 28), montana, contorta, laricio f. 
austriaca, Pinaster, Pinea, silvestris, densiflora, halepensis, monophylla, 
Banksiana, Thunbergii. 

Dreinadelig: Khasya, Sabiniana, Teocote, longifolia, insularis, 
Jeffreyi, Taeda, canariensis, Bungiana. 

Vier- und fünfnadelige Kurztriebe tragen vornehmlich Nadeln, wie 
sie oben für P. cembra beschrieben wurden, oder Übergänge zu diesem 
Typ. So weisen P. Lambertiana und flexilis noch die Spaltöffnungsver- 
teilung zweinadeliger Kurztriebe auf, bei P. Ayacahuite und monticola 
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finden sich auf der abaxialen Seite nur mehr im apikalen Drittel der 
Nadel Stomata, während P. excelsa und parviflora nur an der äuBersten 
Nadelspitze einzelne in einigen Reihen stehende Spaltéffnungen auf- 
weisen. Die weitestgehende Reduktion liegt in den obenerwähnten 
Fällen vor. Daß die Blattspitze am längsten die äquifaciale Spaltöff- 
nungsverteilung beibehalt, kann in der basipetalen Entwicklung dieser 
Nadel begriindet liegen. Die Blattspitzen werden zuerst differenziert. 
Es könnten sich hier also noch leichter altertiimliche Strukturen erhalten 
haben. 

Diesen Ausführungen nach besteht also zwischen der Reduktion 
der Spaltéffnungen auf einer Seite und der Anzahl der Nadeln am 
Kurztrieb offenbar eine Beziehung. Welcher Art ist diese nun? 

Die Verschiedenheit in der Anordnung der Spaltéffnungen kann man 
in Zusammenhang bringen mit der Verschiedenheit der Blattformen bei 
zwei- und fünfnadeligen Kurztrieben. Im ersteren Falle sind die Nadeln 
im Querschnitt halbkreisférmig, im letzteren dreikantig. Mit der Quer- 
schnittsform ändert sich aber auch das Verhältnis der transpirierenden 
Oberfläche zum Volumen und damit auch der Masse des Assimilations- 
gewebes. So haben Berechnungen bei einer zweinadeligen (P. laricio) 
und einer fiinfnadeligen (P. excelsa) Form ergeben, daB eine gleich groBe 
Oberfläche bei Nadeln der erstgenannten Art eine doppelt so große 
Gewebemasse umschließt als bei der zweitgenannten Art. Die Spalt- 
öffnungsdichte für die Oberflächeneinheit kann also, gleiche sonstige 
Verhältnisse vorausgesetzt, im zweiten Falle kleiner sein als im ersten, 
ohne daß dabei die Spaltöffnungsdichte pro Volumen oder Masseneinheit 
eine erhebliche Änderung erfahren würde. Dies zeigt am klarsten fol- 
gende Zusammenstellung. Die Zahlenwerte geben die auf eine bestimmte 
Gewebevolumeneinheit treffende Spaltöffnungszahl bei den verschie- 
denen Arten an. 

a) Spaltöffnungen ad- und abaxial. 
P. silvestris f. argentea 


compacta. . . 2 Nadeln am Kurztrieb 38 Spaltöffnungen pro Volumen/!. 
P. Banksiana ...2 „ » „ 36 se ” ” 
B densiflora © ® ad 6 2 LEZ LE ” 32 9 ” », 
P. Bungeana . . . 3 ,, Pr ” 32 ob 6 99 
P: laricio nd 2 ” LE LE] 31 ” ” 9° 

b) Spaltéffnungen nur adaxial. 
I RES. + 2 5 Nadeln am Kurztrieb 30 Spaltöffnungen pro Volumen /I. 
VON: oes al 5 > 30 „ Fa ” 
Eine wesentliche Abweichung zeigt die hochalpine 

P. Cembra . . . . 5 Nadeln am Kurztrieb 21 Spaltöffnungen pro Volumen //l. 


Kann man sich so eine Reduktion der Spaltöffnungszahl pro Ober- 
flächeneinheit vorstellen, so bleibt damit natürlich die Frage, warum 














H. Kugler: 


die neue Verteilung der Spaltöffnungen nicht gleichmäßig, sondern nur 
auf die Oberseiten beschränkt ist, noch ungelöst. Es ist ja ein allge- 
meines Beobachtungsergebnis, daß Spaltöffnungen meist auf die ge- 
geschützten Teile des betreffenden Organs beschränkt sind oder hier 
wenigstens vornehmlich vorkommen. Zweifellos sind bei den Pinus- 
Kurztriebnadeln auch die Oberseiten, die sich in der Jugend ja gegen- 
seitig dicht anlegen, die geschützteren. Doch ist mit dem ökologischen 
Verständnis dieser Einrichtung natürlich keine kausale Erklärung 
gegeben. 

Die inverse Dorsiventralität der Nadeln bei den beschriebenen 
Pinus-Arten ist keine ursprüngliche, sondern hängt enge mit der ge- 
hemmten Natur ihrer Kurztriebe zusammen. So sind auch die am Lang- 
trieb stehenden Primärblätter beiderseits mit Spaltöffnungen versehen. 


Sciadopitys verticillata. 

S. besitzt die bekannten Doppelnadeln mit Spaltöffnungen in einer 
durch die morphologischen Oberseiten an der Verwachsungsstelle ge- 
bildeten und nach unten orientierten Krypte und Palisadenparenchym 
auf den nach oben gekehrten morphologischen Unterseiten. Näheres 
siehe STRASBURGER (39), GOEBEL (17). 


Kotyledonen. 

Die Kotyledonen der Coniferen weisen ganz unabhängig von der so 
mannigfachen Gestalt und Ausbildung der Folgeblätter ein so charak- 
teristisches, gemeinsames Merkmal auf, daß es 
berechtigt erscheint, sie im Zusammenhang zu 
besprechen. Es zeigen alle untersuchten und mir 
aus der Literatur bekannten Arten Spaltöff- 
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Abb. 29. Abb. 30. 
Abb. 29. Querschnitt durch den Kotyledon von Pinus Pinaster. — Abb. 30. Querschnitt durch den 
Kotyledon von Thuya occidentalis. 
nungen nur auf der mit Wachs bereiften Oberseite. Die Kotyledonen 
stehen vom Sproß horizontal ab, so daß die Oberseite in Lichtlage kommt. 
Ihrer Gestalt nach kann man zwei Typen unterscheiden: 
1. Kotyledonen mit ausgepragt dreikantigem Querschnitt, z. B. 
Pinus (Abb. 29), Picea, Pseudotsuga. 
2. Solche mit flachem, zweikantigem Querschnitt, wie Thuya (Abb.30) 
Cryptomeria, Chamaecyparis. 
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Die Gestalt der Kotyledonen wird in erster Linie von ihrer Anzahl 
bestimmt, ahnlich wie bei den Kurztriebblättern von Pinus. Sie liegen 
im Samen wie Sektoren eines Kreises, sich gegenseitig dicht beriihrend, 
mitten im Endosperm eingebettet (Abb. 31, 32, 33). Mit dem Nahr- 
gewebe selbst kommt nur ihre abaxiale Seite in Berührung. Ist die 
Zahl der Kotyledonen eine größere, etwa vier oder mehr (Abb. 32, 33), 
so wird sich wohl eine dreikantige Querschnittsform (Abb. 29) ergeben. 
Ist sie dagegen gering, etwa zwei (Abb. 31), so liegt eine stärker ab- 
geflachte Form (Abb. 30) näher. Doch sind hier 
die Verhältnisse in der Knospenlage keineswegs 
von so starkem Einfluß wie bei den Kurztrieb- 
blättern von Pinus. Bei letzteren dauert die 
mechanische Beeinflussung der jugendlichen Na- 
deln bei ihrer Entfaltung durch die schützenden Abb.31. Samenquerschnitt 
Niederblattscheiden ziemlich lange an, während ”” C*=maecyparis pisifera. 
bei den Coniferenkotyledonen eine mechanische Beeinflussung durch 
das Endosperm von der Keimung ab wohl nicht mehr in Betracht kommt, 
da ja hier die Keimblätter ihrerseits aktive Saugorgane sind und das 


m ® 


Abb. 82. Abb. 33. 
Abb. 32. Samenquerschnitt von Pinus Pinea. — Abb. 88. Samenquerschnitt von Abies pectinata. 


Endosperm zersetzen. So erklärt es sich auch, daß z. B. die in größerer 
Anzahl vorhandenen Kotyledonen von Abies zunächst im Samen eine 
dreikantige (Abb. 33), später aber eine ganz flache Querschnittsform 
zeigen, ähnlich Abb. 30. 

Die Gestalt der Kotyledonen scheint noch einen bestimmenden Ein- 
fluß auf die Beschaffenheit des Mesophylis zu besitzen. Beim dreikan- 
tigen Blatt-Typ ist das unterhalb der Epidermis gelegene Gewebe gieıciı- 
artig gestaltet, wenn man von der Ausbildung eines Zuleitungsgewebes 
im Sinne HABERLANDTs, das die Assimilate dem Leitbündel zuführt, 
z. B. bei Pinus pinaster absieht. Dagegen tritt bei den Angehörigen des 
zweiten Typs (Abb. 30) mit flacher Kotyledonengestalt die Ausdifferen- 
zierung eines Palissadengewebes auf der Lichtseite (adaxialen Seite) auf. 
Die Coniferenkeimblätter wären also der Gestalt ihres Mesophylls nach 
(wo eine Differenzierung desselben eintritt). als normal dorsiventral, 
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der Lage ihrer Spaltéffnungen nach als invers-dorsiventral zu bezeich- 
nen. Dieser Widerspruch fordert eine kausale Erklärung heraus. 
SCHRÖTER und KIRCHNER (49) erklären die inverse Lagerung der Spalt- 
öffnungen an den Keimblättern von Picea excelsa (das gleiche gälte auch 
für die übrigen Coniferenkotyledonen) mit ihrer Funktion als Haustorien. 
Die spaltöffnungsfreie, abaxiale Seite liegt allein dem Endosperm als 
Saugfläche an. Sie bildet daher keine Spaltöffnungen aus. Nun fand 
ich allerdings bei Pinus Pinea im ruhenden Samen die Spaltöffnungen 
überhaupt noch nicht entwickelt, bei Pinus silvestris werden sie erst 
bei der Entfaltung der Kotyledonen angelegt. Die Blattspitzen verharren 
dabei am längsten in der Samenschale. Demgemäß werden auch an 
ihnen die Spaltöffnungen am spätesten angelegt, wenn die basalen Teile 
sie längst besitzen. Es ist also nicht leicht einzusehen, daß die abaxiale 
Seite deshalb spaltöffnungsfrei sei, weil sie als Haustorialfläche dient, 
da die Spaltöffnungen erst später angelegt werden, wenn man nicht 
eine Nachwirkung der Saugfunktion im Samen annehmen will. 

Den besprochenen Coniferen analog sind die folgenden nadelblatt- 
tragenden Nichtconiferen : 


Passerina (Kapland). 

P. pectinata und filiformis besitzen typisch invers-dorsiventrale 
Nadelblätter. Abbildungen finden sich bei Viscuzr (44), 8.40. Die 
Blatter sind nach oben etwas gefaltet. Bei Gewächshauspflanzen liegen 
die Nadeln von P. filiformis dem SproB eng an, die von P. pectinata 
spreizen in einem Winkel von etwa 70—80° ab. Doch möchte ich 
zweifeln, ob letzteres auch die in der Natur vorkommende Blattstellung 
ist oder nur ein Ergebnis der Gewächshauskultur. Die abaxiale Epider- 
mis ist sehr großzellig, nach außen stark verdickt. Unter ihr liegt vor- 
nehmlich das Assimilationsgewebe. Spaltöffnungen finden sich nur 
oberseits. 

ViscHER gelang es durch Feuchtkultur und Zurückschneiden bei 
beiden Formen vom Sproß abgehende Rückschlagsblätter zu erzielen. 
Letztere waren bei beiden Arten in bezug auf das Assimilationsgewebe 
äquifacial, in bezug auf die Spaltöffnungen invers dorsiventral gebaut. 
Das gleiche Ergebnis erzielte ich auch bei P. pectinata durch Dunkel- 
kultur. Der inverse Bau ist also auch hier ein sekundärer. Die Ent- 
stehung solcher Nadeln müssen wir uns der der inversen Coniferennadeln 
ganz analog vorstellen. 

Eine andere Thymelaeacee 


Cryptadenia grandiflora 
besitzt noch keine so scharf ausgeprägte inverse Dorsiventralität wie die 
obigen Verwandten. Die Blätter liegen mit ihrer konkaven Oberseite 
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dem SproB mehr oder minder an. Ihre untere Epidermis ist großzellig 
und besitzt eine stark verdickte Außenwand. Spaltöffnungen finden 
sich nur oberseits. Das Mesophyll besteht durchwegs aus Palissaden- 
zellen, doch sind die abaxial gelegenen chlorophylireicher. 


Aphelexis (= Helichrysum) Woodii (Abb. 34). 
Composite des Kaplandes. 

Die etwa 2—3 cm langen Blatter sind auf der Oberseite mit einem 
dichten Haarfilz bedeckt, auf der Unterseite grün. Sie stehen an blühen- 
den Trieben dem Sproß 
eng angedriickt, an vege- 
tativen spreizen sie vom 
Stamme ab. Ob dies 
allerdings nicht nur eine 
Erscheinung der Pflanze 
in der Kultur ist, konnte 
ich nicht entscheiden. 
Die Oberseite der Nadel 
wird von einer diinnwan- 
digen Epidermis einge- 
nommen, die die Spalt- 
öffnungen und den be- 
reits erwähnten Haarfilz 
trägt. Die Spaltöffnun- 
gen ragen etwas über die Epidermis empor. Unter dieser liegt Schwamm- 
gewebe. Die Epidermis der Unterseite ist stark verdickt und großzelliger 
als die der Oberseite. Sie umschließt eine Schicht typischer Palissaden- 
zellen. 

Die Pflanze ist in Kultur sehr empfindlich. Ein im Dunkeln gehalte- 
nes Stück ging zugrunde. Ein Exemplar, das in gespannter Atmosphäre 
gezogen wurde, bildete nur die oben beschriebenen und keine Rück- 
schlagsblätter aus. 





Abb. 34. Aphelexis Woodii, Nadelquerschnitt. 


Metalasia imbricata Har- 
VEY (Abb. 35). Composite 
des Kaplandes. 

Die Blatter sind kurz- 
nadelférmig, etwa 5 mm 
lang, im Gegensatz zu ihren 
nächsten Verwandten ungedreht und liegen dem SproB eng an. Die 
Epidermis der Unterseite besteht aus äußerst großen, chlorophyllreichen 
Zellen, deren Außenwand stark verdickt ist. Die obere Epidermis ist 
kleinzellig und unverdickt. Sie wird von den etwas emporgehobenen 


g* 





Abb. 35. Metalasia imbricata, Nadelquerschnitt. 
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Spaltéffnungen überragt. Die starke Haarbildung auf der Oberseite er- 
innert an Aphelexis. Die Mesophyllzellen sind durchwegs chlorophyll- 
führend, doch in geringerem Grade als die abaxialen Epidermiszellen. 
Die unterste Zellschicht ist palissadenförmig entwickelt. 

Zwei weitere Beispiele beschreibt GoEBEL (50) in den pflanzenbio- 
logischen Schilderungen: 


Lepidophyllum quadrangulare (S. 32) und Acantholippia riojana (S. 13). 
Die erstere stammt aus den Paramos Venezuelas, die letztere aus den 
Salzsiimpfen Argentiniens. Beide besitzen typische, dem Stamm eng 
angedrückte invers-dorsiventrale Nadelblätter. 

Coelidium ciliare. Leguminose Südafrikas. 

C.c. besitzt nach REINKE (32) gerade aufgerichtete, dem Stengel 
anliegende Blätter. Die Epidermis der Nadelunterseite ist stark ver- 
dickt. Unter ihr liegt das Palissadengewebe, während sich Spaltéff- 
nungen nur oberseits vorfinden. 

C. Vogelii weist gedrehte Blätter mit gleicher Anatomie wie vorige auf. 

Übergangsbildungen zwischen äquifacialen und invers-dorsiven- 
tralen Nadelblättern finden sich bei einigen 

Bruniaceen 
der Kapflora. Das Mesophyli solcher Blätter weist ringsherum Palis- 
sadenbildung auf. Die Spaltöffnungen sind jedoch auf die Oberseite 
beschränkt. 

So Brunia laevis mit etwa 4 mm langen, am Sproß dicht gedrängten, 
aufrecht stehenden Nadeln. Die Blattoberseite zeigt hier auch stärkere 
Behaarung als die Unterseite. — Berardia fragarioides mit dreikantigen, 
ungefähr !/, cm langen Nadeln. — Thamnea hirtella mit dreikantigen, 
im Querschnitt an Pinus-Nadeln erinnernden Blättern. Die Spaltöff- 
nungen liegen an den beiden adaxialen Seiten. Die Nadeln stehen dicht 
gedrängt und sind aufwärts gerichtet. — Lonchostoma acutiflorum. Die 
Blätter liegen dem Sproß an. Auf ihrer Unterseite sind die Palissaden 
länger gestreckt als auf der Oberseite. 


Oligarrhena micrantha Br. (Epacridaceae). Australien. 

Die Blätter sind klein-nadelförmig bis schuppenförmig. Spaltöff- 
nungen finden sich nur unterseits, während Assimilationsgewebe gegen 
die Blattspitze beiderseits, gegen die Blattbasis nur unterseits ent- 
wickelt ist. 

Die Paramos Venezuelas weisen nach GEoBEL (50) auch einige 
Hypericum-Arten mit derartigen Übergangsblättern auf, so H. thyoides 
und laricifolium, die nach GOEBEL aufgerichtete Nadeln mit Palissaden 
auf beiden Seiten, Spaltöffnungen nur auf der Oberseite besitzen. Ihnen 
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kann noch H.acerosum mit etwa !/, cm langen Nadeln, die mit der 
Sproßachse einen Winkel von 45° bilden, zugezählt werden. Ihr Meso- 
phyll besteht nur aus Palissaden, Spaltöffnungen finden sich auf der 
Blattoberseite allein. 


Invers-dorsiventrale Schuppenblätter. 
Typische invers-dorsiventrale Schuppenblätter weisen verschiedene 


Vertreter der Gattung Juniperus auf, so J.chinensis (Abb. 36, 37), 
sabina, occidentalis, virginiana, Keteleeri. Der freie Teil (Abb. 37) solcher 
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Abb. 36. Abb. 87. 

Abb. 36. Juniperus chinensis, Querschnitt durch den basalen Teil eines Schuppenblattes. 
Abb. 37. Juniperus chinensis, Querschnitt durch den freien Teil des Schuppenblattes, etwas 
stärker vergrößert. 

Blätter zeigt den gleichen inversen Bau wie die früher beschriebenen 
Juniperus-Nadelblätter. Das Blattpolster (Abb. 36) besitzt auf seiner 
Außenseite Assimilationsgewebe (zum Teil schwach palissadenförmig) 
und an den von den Spitzen der vor- 
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früher ausgeführt, gehen Nadel- wie SAYS OY 


Schuppenblätter aus denselben An- Le 
lagen hervor, und so lassen sich auch ,,, 5. —— > lilies, Prislebiott. 
die Schuppenblätter durch geeignete 

Kulturbedingungen, vornehmlich durch Verminderung der Assimilate 
beim Riickschneiden in Nadelblätter überführen. Selbst Zweige, die auf 
der einen Seite verdunkelt, auf der anderen aber im vollen LichtgenuB 
gestanden haben, trieben statt Schuppenblätter Nadelblätter aus. Das 
invers-dorsiventrale Schuppenblatt ist also als ein in seiner Entwicklung 
gehemmtes Nadelblatt anzusehen. Solche Rückschlagsblätter werden in 
der Literatur häufig als Jugendform bezeichnet, d.i. bei den mir be- 
kannten Fallen nicht richtig; denn die Primärnadeln z. B. vonJ. virgi- 
niana (Abb. 38) sind äquifacial gebaut. Unter ihrer Epidermis, die beider- 
seits mit Spaltöffnungen versehen ist, liegt ringsherum eine, wenn auch 
nur undeutlich vom übrigen Mesophyll abgetrennte Palissadenschicht. 
Ob die invers-dorsiventrale Juniperus-Nadel durch geeignete Eingriffe 
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in die äquifaciale Jugendform übergeführt werden kann, ist nicht be- 
kannt. Doch scheint es mir wahrscheinlich zu sein, da ja Thuya-Arten, 
wie später gezeigt wird, auch durch Feuchtkultur äquifaciale Jugend- 
blätter erhalten. Ontogenetisch folgen auf die äquifacialen Primärblätter 
nicht gleich die Schuppenblätter. Die Primärblätter gehen allmählich 
unter Rückbildung der abaxialen Spaltöffnungen in Folgenadelblätter 
über, die ihrerseits erst von den Schuppenblättern abgelöst werden. 

Wir haben also drei Entwicklungsstufen zu unterscheiden. Die 
Primärnadel, die Folgenadel, das Schuppenblatt. 

Welche von den Blattformen zur Ausbildung kommt, darüber ent- 
scheiden die Ernährungsverhältnisse während ihrer Bildung. 


Thuyopsis dolabrata (15) 

besitzt dekussiert stehende Schuppenblätter. Das Assimilationsgewebe 
findet sich am Blattpolster, während der freie Blatt-Teil eine nur geringe 
Ausbildung erfährt und funktionell von nur untergeordneter Bedeutung 
sein mag. An plagiotropen Sprossen (Abb. 39) 
führen alle dem Lichte zugekehrten Blatt-Teile 
unter einer sklerenchymatischen Hypodermis 
ein bis zwei Palissadenschichten, die dem 
Schatten zugekehrten ia Wachsstreifen ge- 
bettete Spaltöffnungen (Abb. 40 und 39). Der 
orthotrope Zweig ist radiär gebaut, seine Blat- 
ter sind untereinander gleichwertig. Das Blatt - 
polster trägt Spaltöffnungen auf der AuBen- 
seite in zwei seitlich gelagerten Wachsstreifen, 
sein Mesophyll ist nicht differenziert und be- 
steht aus rundlichen Zellen. Der freie Blatt- 
SH teil (Abb. 41) sowohl eines Blattes am ortho- 
Abe. 39. Thuyopsis + où gi tropen wie am plagiotropen Zweig weist in 
seinen unteren Teilen noch die gleiche Diffe- 
renzierung des Mesophylls auf, wie das Polster, doch finden sich Spalt- 
öffnungen nur auf der adaxialen Seite. 

Ähnliche Verhältnisse zeigt die von Frank (11) auf das eingehendste 
beschriebene Thuya occidentalis. 

Bei beiden Formen wird die Dorsiventralität an plagiotropen Trieben 
direkt durch das Licht bestimmt. Beim Umkehren der Zweige kehrt 
sich auch die Blattstruktur um. 

Das gleiche Ergebnis erhielt ich auch bei Chamaecyparis pisifera, 
die in ihrem Bau Thuyopsis gleicht. Ein in inverser Lage kultivierter 
Zweig bildete auf der neuen Lichtseite Assimilationsgewebe (schwach 
palissadenförmig), auf der Schattenseite Spaltöffnungen aus. 
Chamaecyparis nutkaensis, Ch. Lawsoniana unterscheiden sich von 
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Ch. pisifera insofern, als Licht- wie Schattenblatter gleiche Ausbildung 
aufweisen. Spaltöffnungen treten dabei am freien Blatt-Teil adaxial, am 
Polster aber im Schutze der vorhergehenden Blätter auf. 

Thuya filiformis und Th. orientalis besitzen senkrecht orientierte 
Zweigsysteme und dementsprechend auf der ganzen Außenseite ihrer 
Blätter palissadenförmiges Assimilationsparenchym. Ihnen schließt sich 
Libocedrus decurrens an. Letzterer bildet bei einseitiger Beleuchtung 
der Sprosse nur auf der Lichtseite Palissaden aus. 

Callitris besitzt Blätter mit stark reduziertem freien Blatt-Teil und 
verhältnismäßig stark ausgebildetem Polster. Die Sproßsysteme sind 
vertikal orientiert. Das Polster besteht aus einem schwammigen, groß- 
zelligen Gewebe, das von einer peripheren Palissadenschicht umgeben 
wird. Auf der Außen- (Unter-)Seite lie- mm 
gen die Spaltöffnungen, die am freien qu D 
Blatt-Teil adaxial gelegen sind (C.rhom - a ye Hu D à 
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Abb. 40. Abb. 41. 
Abb. 40. Thuyopsis dolabrata, Schema eines SproBquerschnittes mit einem Blattkissen auf der 
Licht- und Schattenseite. — Abb. 41. Thuyopsis dolabrata, Querschnitt durch die freie Spitze des 
Flankenblattes. 


boidea, C. quadrivalvis). Eine den obigen Fällen analoge Dorsiventra- 
lität ist nicht vorhanden und konnte auch experimentell nicht durch 
einseitige Beleuchtung, von der verschiedenen Länge der Palissaden auf 
Licht- und Schattenseite abgesehen, erzie’“ werden. 

Ganz ähnlich liegen die Verhältnisse bei Cupressus (C. australis, 
Macnabiana, funebris, sempervirens). Einseitig verdunkelt entwickelten 
sich nur auf der Lichtseite Palissaden, vollständig verdunkelt jedoch 
beiderseits, wenn auch nur sehr kurz. 

Die Primärblätter der genannten Formen zeigen ganz anderen Bau. 
Es sind äquifaciale oder normal dorsiventrale Nadelblätter. Callitris 
rhomboidea und Thuya occidentalis weisen an den Jugendnadeln Spalt- 
öffnungen nur auf der Unterseite und Palissaden nur auf der Oberseite 
auf, Thuya filiformis, Cupressus (thurifera, australis, corneyana, macro- 
carpa, Macnabiana, Lindleyi, Goveniana, Benthamiana, sempervirens) 
besitzen Palissaden mit Spaltöffnungen an beiden Seiten der genannten 
Blätter. Die Primärblätter von Cupressus funebris und Callitris robusta 
stellen Übergangsformen zwischen normal-dorsiventralem und äqui- 
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facialem Bau dar. Nur eine bestimmte Cupressus-Art besaß Jugend- 
blätter, deren Spaltöffnungen hauptsächlich auf die Oberseite verlegt 
waren. Sie könnte sich zur Zeit der Untersucnung allerdings bereits 
in einem Übergangsstadium zum inversen Schuppenblatt befunden 
haben. 

Den jeweiligen Primärblättern entsprechen auch die Nadeln der 
Retinispora-Formen: Thuya occidentalis f. ericoides, Chamaecyparis pisi- 
fera f. squarrosa, Ch. obtusa v. ericoides. 

Von größerem Interesse sind zwei Formen Ch. pisifera ,, Ubergangs- 
form“ und Th. occidentalis f. Ohlendorffii „Mutation“. Sie besitzen 
Nadelblätter von invers-dorsiventraler Struktur wie die Spitzen der 
Schuppenblätter, entsprechen also den Folgenadeln von Juniperus. 
Solche inverse Nadeln treten auch in der Ontogenese von Chamaecyparis 
Lawsoniana als Zwischenformen vor Bildung der endgültigen Schuppen- 
blätter auf. Sie stehen am Sproß aufrecht. 

Das Zustandekommen dieser inversen Schuppenblätter müssen wir 
uns ganz analog dem der Juniperus-Schuppenblätter denken. 

Durch geeignete Eingriffe gelingt es auch, statt der gehemmten 
Folgeblätter wieder Primärnadeln zu erzeugen. So erhielt ich bei einer 
kleinen, etwa 15 cm hohen Sämlingspflanze von Thuya filiformis, die 
bereits nur mehr Schuppenblätter, von einigen vertrockneten Nadeln 
abgesehen, trug, im Feuchtkasten neue Triebe mit Nadelblättern, die 
anatomisch den Primärblättern, also nicht den freien invers-dorsiven- 
tralen Nadelspitzen der Schuppenblätter glichen. Das gleiche Ergebnis 
erzielte ich bei mehreren Exemplaren von Thuya orientalis. Letztere 
waren 1'/sjährige Sämlingspflanzen, deren Haupttriebe noch Nadel- 
blätter trugen. Aus den Achseln dieser Nadelblätter entwickelten sich 
bereits seit vorigem Jahre nur Triebe mit Schuppenblättern. Nach dem 
Einbringen in Wasserdampf gesättigte Atmosphäre bildeten sich nur 
mehr nadelblatttragende Triebe. 


Dacrydium Colensoi. 
Die Schuppenblätter besitzen ein kaum differenziertes Mesophyll, das 
aus mehr oder weniger rundlichen Zellen besteht. Spaltöffnungen liegen am 
freien Blatt-Teil nur adaxial, am Polster abaxial. Eine Hypodermis fehlt. 


Podocarpus cupressina R. Br. 

An Haupt- und fertilen Trieben sind Schuppenblätter entwickelt, 

an Seitentrieben 1—2 cm lange, schwertförmige Blätter, die so gescheitelt 

sind, daß auf der einen Sproßseite die einen Flanken, auf der anderen 
Sproßseite die anderen Flanken nach oben sehen. 

Das Schuppenblatt ist invers-dorsiventral gebaut. Spaltöffnungen 

finden sich an der Basis nur abaxial, weiter oben auch adaxial und an 
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der Spitze nur adaxial. Das abaxiale Mesophyll ist palissadenförmig ent- 
wickelt, doch verliert sich die Differenzierung nach der Spitze. Gleichen 
Bau zeigt auch die Schuppe des Mikrosporophylls. 

Die schwertférmigen Blatter sind typisch äquifacial mit einer rings- 
herum laufenden Palissadenschicht und Spaltöffnungen auf beiden 
Seiten. Die Nadeln erinnern an die unifacialen Blätter mancher Mono- 
kotylen. Doch liegen für eine solche Deutung weder entwicklungs- 
geschichtliche noch vergleichend-anatomische Anhaltspunkte vor. Sie 
müssen von den vierkantigen Nadeln, wie sie an der Basis solcher Zweige 
stehen, durch Abflachung gedeutet werden. Ob diese Abflachung eine 
Folge von Lichtwirkung ist, wie man vermuten könnte, ist experimentell 
nicht festgestellt. 

Einen ähnlichen, dem Juniperus-Typ analogen Bau ihrer Schuppen- 
blätter besitzen: 

Arthrotaxis cupressioides. 

Arthrotaxis laxifolia, die zum Nadelblattyp überleitet. 

Actinostrobus acuminatus, der normalerweise äquifaciale Blätter, an 
blühenden Sprossen dagegen Schuppenblätter trägt. 

Actinostrobus pyramidalis. 

Schließlich sollen noch die Schuppenblätter von 

Phyllocladus asplenifolius Erwähnung finden, aus deren Achsel die 
äquifacialen Phyllokladien entspringen. Sie sind spaltöffnungslos, be- 
sitzen aber an der Unterseite großzelligeres (wenn auch nicht gerade 
palissadenartiges) Gewebe als auf der Oberseite. 


Veronica cupressoides, Neuseeland, 
war wiederholt schon der Gegenstand von Untersuchungen, besonders 
durch GoEBeL (13) und Viscer (44). Ihre Blätter sind zu kleinen 
Schuppen reduziert. Einen Blattquerschnitt bildet GoEBeEL ab (S. 33). 
Die Unterseite besitzt eine mit stark verdickter Außenwand versehene 
Epidermis, die das hier stärker als auf der Oberseite entwickelte Assi- 
milationsgewebe umschließt. 

In Feuchtkultur, beim Rückschneiden, an Stecklingen bilden sich 
vom Sproß abstehende Rückschlagsblätter mit normal-dorsiventraler 
Struktur (Abb. bei VıscHEr, S. 26). 

Ähnliche Verhältnisse liegen bei V. tetrasticha vor. 

Als phylogenetische Übergänge zu den beschriebenen Formen kön- 
nen, wie schon VISCHER anführt, V. loganioides mit kurzen, gehemmten, 
schwach normal-dorsiventralen Blättern und 


Veronica Hectori 
angesehen werden. Letztere hat aufrecht stehende, etwa 1/, cm lange 
Blätter, deren Aufbau eine Übergangsform zum invers-dorsiventralen 
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Bau zeigt. Die Spaltôffnungen liegen abaxial. Die abaxiale Epidermis 
besitzt eine stark verdickte Außenwand. Die Mesophylidifferenzierung 
ist noch nicht besonders typisch, doch lassen sich auf der abaxialen Seite 
zwei Palissadenschichten ziemlich gut erkennen. Im Feuchtkasten bekam 
ich abstehende Blatter ohne jede Mesophylidifferenzierung. 
Melaleuca micromera (Myrtaceae) 

besitzt kleine, dem behaarten Stengel dicht angedrückte schuppenfür- 
mige Blatter. Die Epidermis der Unterseite weist eine stark verdickte 
AuBenwand auf, die der Oberseite nicht. Palissaden finden sich nur an 
der Blattunterseite, Spaltéffnungen nur an der Oberseite. Ausgebreitete, 
flache Rückschlagsblätter wurden von GoEBEL (13) an Stecklingen, von 
ViscHER (44) an Exemplaren im Feuchtkasten beschrieben und von 
letzterem auch abgebildet (S. 37). 





Abb. 42. Abb. 43. Abb. 44. 
Abb. 42. Arthrocnemum glaucum, SproBhabitus. — Abb.43. Arthrucnemum glaucum, schematischer 
Querschnitt durch den Sproß : Die gegenständigen Blätter sind größtenteils miteinander verwachsen. 
— Abb. 44. Arthrocnemum glaucum, Teil eines Querschnittes durch den freien Teil der Schuppe. 


Raspalia microphylla (Bruniaceae), Südafrika. 

Die Schuppenblätter sind auf der abaxialen Seite mit einer groß- 
zelligen, nach außen stark verdickten Epidermis versehen. Unter ihr 
befindet sich eine Reihe langgestreckter Palissaden, die die Hälfte der 
Blattdicke einnehmen. Spaltöffnungen sind auf die Oberseite beschränkt. 


Phaenocoma prolifera, Komposite des Kaplandes, 
besitzt sehr kleine, etwa 2 mm lange, dem Sproß als kleine Schuppen 
anliegende Blätter. Ihre Oberseite trägt unter einem dichten Haarfilz 
die Spaltöffnungen. Die Epidermis der Unterseite ist großzellig. Unter 
ihr liegt das Palissadengewebe. 
Hier reihen sich noch einige Halophyten an, so die von GOEBEL (15) 
näher beschriebene und abgebildete Salicornia herbacea, ferner 


Arthrocnemum glaucum (Abb. 42, 43, 44). 


Die reduzierten Blätter stehen dekussiert (Abb. 42). Zwei sich gegen- 
überstehende sind mit Ausnahme einer kleinen Spitze miteinander ver- 





Uber invers-dorsiventrale Blätter. 123 


wachsen (Abb. 43). Assimilationsparenchym wie Spaltéffnungen liegen 
auf der AuBen-, gleich morphologischen Unterseite (Abb. 44). Die mor- 
phologische Oberseite wird von Wassergewebe eingenommen. Die 
Pflanzen besitzen ein sehr träges Wachstum. Sie bildeten auch nach 
4 Monate langem Aufenthalt im Feuchtkasten keine anders gestalteten 
Blätter aus, dagegen aus fast jeder Blattachsel einen Achselsproß. 


Rollblätter. 
Gräser. 

Einen Typ invers-dorsiventraler Blätter ganz besonderer Art finden 
wir in größerer Anzahl unter den Gräsern verbreitet. Die bekannteste 
Vertreterin dieser Gruppe ist 

Festuca ovina, glauca, die von GOEBEL (13) und ViscHER (44) (dort 
auch Abbildung) ausführlich behandelt ist. Ihre Blätter sind steif, 
borstig, gedreht, stehen aufrecht und sind nach oben zusammengefaltet. 
Spaltöffnungen finden sich nur auf der Oberseite am Rande von Buchten. 
Die Unterseite wird von einer Sklerenchymscheide umgürtet. Das Assi- 
milationsgewebe weist keine Differenzierung auf. 

Festuca heterophylla besitzt Rollblätter, die nicht wie die von F. ovina 
dauernd zusammengefaltet sind, sondern sich ihrem jeweiligen Wasser- 
gehalt entsprechend, einrollen oder ausbreiten. Sie sind breiter als bei 
voriger Art. Die Oberseite ist buchtig, trägt Haare und Spaltöffnungen. 
Das Assimilationsgewebe ist nicht differenziert. 

Festuca gigantea ist durch ihre breiten, auf der Unterseite dunkelgrün 
glänzenden, ausgebreiteten Blätter ausgezeichnet. Diese besitzen nicht 
mehr die Fähigkeit, sich, nachdem sie sich einmal entfaltet haben, 
wieder einzurollen. Ihre Struktur stimmt mit den Blättern der beiden 
anderen Arten vollständig überein. Dieser Umstand und die Tatsache, 
daß die ersten Blätter der Pflanze sich zum Teil wenigstens noch ein- 
zurollen vermögen, legen es nahe, daß auch die Folgeblätter von Festuca 
gigantea einstmals den Rollmechanismus besessen haben. 

In natürlicher Lage kehren die Blätter infolge einer in der Symmetrie 
der Pflanze begründeten Torsion am unteren Teile des Blattes ihre 
Unterseite dem Lichte zu. 

Stipa capillata. Die Blätter sind steif und stehen aufrecht. Sie sind 
nach oben eingefaltet. Die Gelenkzellen sind in ihrer Ausbildung stark 
gehemmt, weshalb sich das Blatt in nur ganz geringem Maße öffnen 
kann. Die Oberseite weist tief eingreifende Buchten auf, an deren Rand 
die Spaltöffnungen liegen. Die Epidermis der Oberseite ist unverdickt 
und mit Haaren bekleidet, die der Unterseite besitzt eine stark verdickte 
Außenwand. Im Assimilationsparenchym werden keine Palissaden aus- 
gebildet. 

Ganz ähnlich gebaut ist Stipa pinnata. 
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Stipa pulcherrima unterscheidet sich von den genannten Arten darin, 
daß sich ihre Blätter analog denen von Festuca heterophylla beliebig 
öffnen und schließen können. Dementsprechend sind auch gut ent- 
wickelte Entfaltungszellen vorhanden. Die Blätter stehen aufrecht, 
sind steif, viel breiter und oberseits mit bedeutend mehr Buchten ver- 
sehen als die der obigen Formen. 

Stipa sibirica besitzt sehr große, etwa 1,5 cm breite Blätter, deren 
Unterseite infolge einer Drehung des Blattgrundes nach oben gekehrt ist. 

Melica ciliata. Die Blätter 
sind gerollt, können sich auch 
aufrollen (Abb. 45). Ihre 
Oberseite weist Buchten mit 
den Spaltöffnungen auf. Die 
Entfaltungszellen sind gut 
ausgebildet. Das Assimila- 
tionsgewebe besteht aus lau- 
ter gleichgestalteten Zellen. 
Abb. 45. Melica ciliata, schematischer Blattquerschnitt. Ganz ähnlich gebaut ist 

Melica minuta var. vulgaris 
(Abb. 46). Die Blätter sind breiter, ungefähr 5 mm, und ausgebreitet, 
können sich jedoch bei Trockenheit wieder einrollen. 

Noch breitere Blätter ohne Buchten auf der Oberseite besitzt Melica 
picta (Abb. 47). Die Stelle 
der Buchten wird durch 
\ größere Epidermiszellen — 
Abb. 46. Melica minuta, Blattquerschnitt. den Entfaltungszellen ent- 

sprechend — bezeichnet. 
Spaltöffnungen finden sich ebenfalls nur oben. 

Sesleria tenuifolia und argentea besitzen Faltblätter, die sich von den 

Grasrollblättern darin unterscheiden, daß sie beiderseits des Mittelnervs 
nur eine Bucht mit Ge- 

lenkzellen besitzen und 

Abb. 47. Melica picta, schematischer Blattquerschaitt. sich dementsprechend 
auch nur zusammenfal- 

ten, aber nicht rollen kénnen. Die Spaltôffnungen liegen nur oberseits. 

Es sind hier nur einzelne Typen solcher invers-dorsiventraler Grami- 
neenblätter dargestellt worden. Weitere Beispiele wären: Avena semper- 
virens, Deschampsia caespitosa, D. flexuosa, Calamagrostis arenaria, Nar- 
dus stricta, Lolium multifiorum, Koeleria brevis. 

Auch Übergänge zur inversen Blattstruktur, also mit nur sehr 
wenigen Spaltöffnungen auf der Unterseite sind sehr verbreitet; sie fin- 
den sich z. B. bei Hordeum arenarium, H. nodosum, Elymus sibiricus, 
Brachypodium silvaticum, B. pinnatum, Festuca Mairei, Secale montanum. 
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Die inverse Spaltéffnungsverteilung dieser Gräser miissen wir als 
eine sekundäre Erscheinung betrachten. Die meisten Gräser besitzen 
noch Spaltôffnungen auf beiden Blattseiten. Auch die Primärblätter 
nicht nur von Spaltöffnungsäquifacialen, sondern auch invers-dorsiven- 
tralen Formen weisen wenigstens zum Teil auch auf der Unterseite 
Spaltöffnungen auf, so die von Stipa capillata und Melica ciliata. Bei 
den Festuca-Arten sitzt die inverse Dorsiventralität bereits tiefer. Die 
Primärblätter von F. ovina, heterophylla, gigantea sind ausgebreitet und 
tragen nur mehr oberseits Spaltöffnungen. 

Die Reduktion der Spaltöffnungen auf der abaxialen Seite und ihre 
Beschränkung auf die Buchten der adaxialen ist bei xerophilen Formen 
mit steifen, aufrechten, borstenförmigen Blättern, die nach oben dauernd 
zusammengefaltet sind, wie z. B. Festuca ovina und Nardus stricta ver- 
ständlich und als Folge dieser durch die xerophytische Lebensweise 
bestimmten Blattgestaltung anzusprechen. Diese Blattform kommt 
dadurch zustande, daß die bei den übrigen Gräsern eintretende Entfal- 





Abb. 48. Abb. 49. 
Abb. 48. Phyllostachye aurea, Teil eines Querschnittes durch ein fertiges Blatt; die ehemaligen 
Buchten sind durch die großen Entfaltungszellen gezeichnet. — Abb.49. Phyllostachys aurea, Stück 
eines juagen, noch in aufgerollter Knospenlage befindlichen Blattes. 


tung infolge einer Hemmung der Gelenkzellen unterbleibt. Eine direkte 
Beziehung zwischen Rollblattmechanismus, d.h. der Fähigkeit der 
Blätter sich beliebig auf- und einrollen zu können, und Spaltöffnungs- 
lagerung besteht nicht, da Rollblätter auch bei spaltöffnungsäquifa- 
cialen Arten und, wie GOEBEL gezeigt hat, auch bei ausgesprochenen 
Wasserpflanzen vorkommen. Die Entstehung des Rollmechanismus ist 
also keineswegs auf Xerophyten beschränkt, wohl aber erfahrungsgemäß 
die Reduktion der Spaltöffnungen. 

Die weite Verbreitung des Rollmechanismus hängt eben mit der 
Struktur des Grasblattes, der buchtigen Oberfläche, der Art der Ent- 
faltung mittels Gelenkzellen zusammen. Die buchtige Oberfläche kommt 
allen untersuchten Gräsern wenigstens auf frühem Stadium zu. Später 
wird sie oft durch ungleichmäßiges Wachstum des Mesophylls oder sehr 
starke Vergrößerung der Entfaltungszellen vollständig abgeflacht. Das 
letztere ist z.B. der Fall bei Phyllostachys aurea (Abb. 48), die wie 
alle Bambuseen breite normal dorsiventrale Blätter besitzt, die mittels 
eines Stielchens in Lichtlage gebracht werden. In der Jugend (Abb. 49) 
sind die Blätter eingerollt und weisen auf der Oberseite deutlich kleine 
Buchten auf. 

Gelegentlich treten bei den beschriebenen invers-dorsiventralen Grä- 
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sern auch Riickschlagsblatter auf. So fand ich bei Koeleria brevis, deren 
ausgebreitete Blätter nur oben Spaltéffnuagen an den Rändern der 
Buchten aufweisen, daB das oberste Blatt am Halm auch auf der Unter- 
seite Spaltöffnungen trägt. Dieses Verhalten ist analog dem von Festuca 
ovina, wo nach GOEBEL auch das oberste Blatt am Halm als Rückschlags- 
blatt entwickelt ist, wenn auch hier die Blattanatomie unverändert 
bleibt. Es ist dies ja eine Erscheinung, die sehr häufig auftritt, daß 
Laubblattanlagen vor Blüten oder Blütenständen eine mehr oder minder 
abweichende Entwicklung erfahren. Wir sind ihr bereits bei manchen 
Coniferen begegnet, und die meisten Hochblätter zeigen das gleiche 
Verhalten. Offenbar hängt die verschiedene Entwicklung dieser Blätter 
damit zusammen, daß die Blütenanlagen den Nahrungszustrom größten- 
teils für ihren Aufbau beanspruchen und die bezeichneten Blätter 
andersartige Ernährungsverhältnisse bei ihrer Entwicklung vorfinden 
als sonst, etwa wie sie im Jugendstadium geherrscht haben. So ist der 
Rückschlag zur Jugendform verständlich. 

Schwieriger ist das Verständnis der Gräser, die ausgebreitete flache 
Blätter mit invers-dorsiventralem Bau, wie z. B. Festuca gigantea, Stipa 
sibirica, Melica picta (Abb. 47) u.a. besitzen. 

Die Grasblätter führen bekanntlich Drehungen aus, die nach Sey- 
BOLD (35) autonom verlaufen, im einzelnen aber durch das Licht mit- 
hestimmt werden. Doch können diese wohl kaum als Ursache der in- 
versen Dorsiventralität angesehen werden; denn diese Drehungen er- 
strecken sich bei manchen Formen auch auf das Blatt selbst, so daß 
teils die Ober-, teils die Unterseite dem Lichte zugekehrt, ohne aber im 
einen Teil normal, im anderen invers-dorsiventral ausgebildet zu sein. 
GOEBEL (15a) spricht sich für die Möglichkeit aus, diese Formen von 
invers-dorsiventralen Rollblättern, vom Typ der Festuca ovina etwa, 
abzuleiten. Man müßte annehmen, daß sich infolge des Übergangs zum 
Waldleben die Blattgestalt, nicht aber die Verteilung der Spaltöffnungen 
geändert habe. Stützen findet diese Anschauung in mehreren später 
angestellten Versuchen. GOEBEL und ViscHER erzielten durch Feucht- 
kultur, die die Stelle des Waldes gewissermaßen vertritt, bzw. Kultur in 
Nährlösung bei Festuca ovina statt der oben besprochenen ausgebreitete 
Blätter, doch mit inversem Bau, also Primärblätter. Diese Rückschlags- 
blätter zeigen weitgehende Übereinstimmung mit den Blättern von 
Festuca heterophylla und gigantea, so daß diese Ableitung viel Wahr- 
scheinlichkeit besitzt. 

Auch Versuche mit Melica ciliata sprechen sehr für diese Ableitung. 
Melica picta (Abb. 47), eine Waldpflanze, besitzt ausgebreitete, voll- 
ständig flache Blätter ohne Buchten auf der Oberseite. Spaltöffnungen 
finden sich auch hier nur obereits. Die Stellen der Epidermis, die nor- 
malerweise eingebuchtet sind, sind nur durch Entfaltungszellen gekenn- 
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zeichnet. Es ist anzunehmen, daB auch M. picta typische xerophile 
Rollblatter mit inverser Dorsiventralität, wie M. ciliata und M. pulcher- 
rima besessen hat, daB aber die Buchten beim Übergang auf anderen 
Standort, also zu anderen Ernährungsbedingungen, allmählich verloren 
gegangen sind, und nur die Spaltöffnungsverteilung geblieben ist. So kann 
man auch durch verschiedene 6 
Kulturbedingungen die Blatt- 
gestalt etwas ändern. Abb. 50 
und 51 zeigen Querschnitte von 05 

3 Monate alten Sämlingspflan- Abb. 50. Melica ciliata, Blattquerschoitt von einer 
zen von Melica ciliata. Abb.50 ” eae 
stammt von einer auf Sand, Abb. 51 von einer unter einer Glasglocke 
gezogenen Pflanze. Bei der ersten Pflanze sind die Blätter schmäler, 
oberseits mit nur vier, aber tief eingreifenden Buchten und Haaren 











Abb. 51. Melica ciliata, Blattquerschnitt von einer in Feuchtkultur gezogenen, 3 Monate alten 
Sämlingspflanze. 


versehen. Das zweite Blatt ist breiter, fast ohne Haare und weist 
fünf Buchten auf. Diese sind allerdings zum Teil so wenig typisch 
ausgebildet, daß sie wohl erst durch die Gestalt der Entfaltungszellen 
deutlich hervortreten. Denken wir uns die Reduktion der Buchten 
noch weiter fortgeschritten, so haben wir ein Blatt von M. picta 
vor uns. 

Der Besprechung der Gräser soll die Beschreibung einiger anderer 
invers-dorsiventraler Rollblatter angeschlossen werden. 


Alstroemeria glaucescens (Abb. 52). Kordillere von Siidamerika. 

Die 5—6 cm langen Blatter sind halbstengelumfassend, steil aufwärts 
gerichtet und nach oben eingerollt. Die Oberfläche ist ähnlich den 
Grasblättern mit vielen Buchten ver- 
sehen. Sie weist reichliche Behaarung 
auf und trägt die Spaltôffnungen. Das 
Mesophyll besteht aus lauter gleichge- 
stalteten, rundlichen Zellen. Die Epi- 





dermis der Unterseite ist nach außen bb. 52. Alstroemeria glaucescens, 
stark verdickt. Typische Entfaltungs- 
zellen konnten nicht nachgewiesen werden. Es muß dahingestellt bleiben, 
ob das Blatt dauernd eingerollt ist, oder ob es die Fähigkeit besitzt, 
sich ein- und aufzurollen. 


schematischer Blattquerschnitt. 
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Metalasia muricata var. pungens. 

Die nadelférmigen Blatter dieser Composite sind schraubenférmig 
gedreht mit der Unterseite nach auBen. Die Oberseite wird von Haaren 
und Spaltéffnungen eingenommen. Auf der Unterseite liegt Palissaden- 
gewebe, das von einer stark verdickten Epidermis umgeben ist. 


_ Hinterhubera ericoides. Paramos von Venezuela. 

Die von GoEBEL (50) erwähnte Pflanze besitzt etwa :/, cm lange, 
nadelförmige, nach oben eingerollte Blätter. Die untere Epidermis ist 
auf der Außenseite höckerig verdickt. Darunter liegt eine Reihe Palis- 
saden. Spaltöffnungen finden sich nur oberseits. 


Azorella filamentosa. 

Diese Umbellifere bespricht GoEBEL in den biologischen Schilde- 
rungen. Die ungefähr 1 cm langen Blätter sind nadelförmig und nach 
oben eingerollt. Spaltöffnungen finden sich nur oberseits. Desgleichen 
Palissaden. Sie stellt also eine Übergangsform vom normal- zum invers- 
dorsiventralen Bau dar. 


Invers-dorsiventrale Drehblätter. 

Darunter sind Blätter zu verstehen, die sich mittels Resupination 

oder Torsion um 90° so stellen, daß ihre morphologische Unterseite dem 

Lichte zugekehrt wird und die Funktionen der Oberseite übernimmt. 

Die bekanntesten und meist untersuchten Vertreter dieser Gruppe sind 
die Alströmerien. 

Alstroemeria chilensis. 

Die Blätter (Abb. 53) drehen sich bei ihrer Entfaltung um 180°. 

Die Epidermis ist beiderseits ziemlich gleichartig entwickelt, Spaltöff- 

morphologische Oberseite morphologische Oberseite 


— 





Abb. 53. Abb. 54. 

Abb.68. Alstroemeria chilensis, Folgeblatt. — Abb. 54. Alstroemeria chilensis, 1. Blatt, Teil eines 
Querschnittes. 

nungen finden sich nur auf der morphologischen Oberseite, also unten 
auch am ungedrehten Stiel, hier also oben. Die morphologische Unter- 
seite weist eine Schicht Palissaden auf. Der Hauptnerv wölbt sich am 
ungedrehten Stiel nach unten vor, verschwindet an der Drehungsstelle 
und tritt mit den anderen Nerven am gedrehten Blatteil auf der Ober- 
seite hervor. Das erste (Abb. 54) und zweite Blatt des Sämlings führen 
diese Torsion noch nicht aus, sondern stehen als Schuppen am Sproß 





| 
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aufrecht. Ihr Mesophyll weist noch keine nennenswerte Differenzierung 
auf. Spaltöffnungen liegen beiderseits, doch auf der Unterseite mehr 
als auf der Oberseite. Ganz ähnlich verhält sich 


Bomarea, 


eine Windepflanze des brasilianischen Urwalds. Durch eine Torsion 
richtet sie die spaltöffnungsfreie morphologische Blattunterseite nach 
dem Lichte. Das erste und zweite Blatt des Sämlings sind, wie bei 
Alstroemeria, ungedreht und schuppenförmig entwickelt. Am ersten 
Blatt liegen die Spaltöffnungen auf der Unterseite, am zweiten sind sie 
dagegen auf beide Blattseiten verteilt, während sie am dritten (dem 
ersten gedrehten) auf die morphologische Oberseite beschränkt sind. 

Das von anthropozentrischem Standpunkt aus betrachtet unbedingt 
widersinnige Verhalten dieser Blätter hat begreiflicherweise eine Menge 
von Erklärungsversuchen herausgefordert. Offenbar besteht zwischen 
der inversen Dorsiventralität und der Resupination eine enge Be- 
ziehung, die auch von allen Autoren anerkannt wurde. Diese Beziehung 
kann zweifacher Art sein. Es kann die inverse Anatomie das Primäre, 
die Drehung das Sekundäre sein; es kann aber auch umgekehrt erst die 
Drehung stattgefunden haben und als Folge davon sich die inverse 
Anatomie entwickelt haben. Die Drehung darf nach SeyBoLps Unter- 
suchungen als autonom bezeichnet werden. Sie liegt in der Gesamt- 
symmetrie der Pflanze begründet und wird nur in geringerem Grade 
ebenso wie bei den übrigen Pflanzen durch das Licht bestimmt. 

CzAPEK (4) leitete die Alströmerienblätter von paraphototropischen, 
also in Profilstellung stehenden Blättern ab, auf Grund seiner zahl- 
reichen Dunkel- und Klinostatenversuche, in denen er meist Profil- 
stellung erzielte. Gestützt wird diese Auffassung durch die Tatsache, 
daß es auch heute noch Arten gibt, deren Blätter Profilstellung und 
damit wohl eng verbunden auch äquifacialen Bau zeigen. 

Eine andere Erklärungsmöglichkeit gibt LINDMANN (24). Er leitet 
sie von Formen mit ,,unvollkommenen, aufrechten, dem Stengel zu 
gedrückten Blättern‘ ab, wie sie auf den Hochebenen der Anden und 
Campos Südbrasiliens vorkommen. Von hier aus müßten sie in den 
tropischen Wald übergesiedelt sein, wo „das mit zunehmender Blatt- 
größe eintretende Bedürfnis das gedämpfte vertikal herunterströmende 
Licht durch eine horizontale Blattrichtung am besten auszunutzen“ 
zur heutigen Blattgestalt geführt hat. Die Blatt-Torsion hätte also die 
Aufgabe, das inverse Blatt in normale Lichtlage zu bringen. Eine Stütze 
dieser Auffassung sieht LINDMANN darin, daß die ersten Blätter der 
Alströmerien, wie oben gezeigt, auch schuppenförmig entwickelt sind, 
also gewissermaßen das Stadium zeigen, auf dem diese „Urformen“ 
stehengeblieben sind. Mir erscheint diese Annahme ganz unbegründet; 

Planta Bd. 5. 9 
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denn das Schuppenb!stt der hochandinen, wie das Niederblatt der Ur- 
waldalströmerien sind beides gehemmte Laubblätter, stehen aber gene- 
tisch wohl in gar keinem Zusammenhang, sondern sind sicherlich ganz 
unabhängig voneinander entstanden. Sonst könnte man mit dem- 
selben Recht alle Pflanzen, die in der Jugend Niederblätter besitzen, 
von mit Schuppenblättern versehenen Formen sbleiten. 

Ein dritter Erklärungsversuch wurde bereits von GOEBEL (12) in 
der 2. Auflage seiner Entfaltungsbewegungen in den Kreis des Möglichen 
gezogen. Die inverse Dorsiventralität dieser Blätter ist eine Folge ihrer 
autonom erfolgenden Resupination. Die Blattdrehung war also erst da, 
und im Anschluß an sie hat sich das Mesophyll differenziert bzw. um- 
differenziert. Heute ist diese inverse Dorsiventralität bereits so fest 
verankert, daß sie sich auch, wie aus Versuchen Üzarzks hervorgeht, 
im Dunkeln, also ohne jeden Lichteinfluß, einstellt. Diese letzte Auf- 
fassung soll auch hier vertreten werden. 

Czarexs Klinostatenversuche sagen nur aus, daß bei Alströmerien eine 
unabhängig von Licht und Schwerkraft erfolgende Torsion der Blätter 
stattfindet, und der Hinweis auf noch lebende Arten mit paraphototro- 
pischen Blättern bedeutet in der so gestaltungsreichen Gruppe wenig. 

LinpMmanns Ableitung von inversen Schuppenblättern setzt voraus, 
daß die Drehbewegung durch das Licht induziert sei, eine Auffassung, 
die aber nach GOEBEL und SEYBOLD nicht haltbar ist. 

Wir müssen so annehmen, daß innerhalb der Gruppe dieser Alströ- 
merien ein hoher Grad von Plastizität vorhanden ist bzw. war, so daß 
sich unter verschiedenen äußeren Verhältnissen verschiedene Blatt- 
formen entwickeln konnten. So finden sich äquifaciale Formen, z. B. 
Alstroemeria spathulata mit spatelförmigen, aufwärts gerichteten Blät- 
tern, — invers-dorsiventrale Schuppenblätter bei Vertretern der Anden 
und Campos Südbrasiliens —, Rollblätter, so die beschriebene A. glau- 
cescens. Wieder andere Formen führen als Auswirkung ihrer Gesamt- 
symmetrie Drehbewegungen ihrer flach ausgebreiteten Blätter aus, die 
eine Umkehr der Blattsymmetrie hervorriefen. Im Gegensatz zu den 
früheren Auffassungen liegt es wohl viel näher, den ,,Drehblattyp“ als 
den „Alströmerientyp‘‘ anzusehen. Alle übrigen mir bekannten Formen 
ließen sich unschwer von diesem als durch Hemmung der Drehbewegung 
und dann weitere andersartige Differenzierung entstanden betrachten. 

Den Alströmerien schließt sich eng ein vom üblichen Gramineentyp 
ganz abweichend gebautes Gras mit breiten Blättern an, das von LIND- 
MANN und GOEBEL bereits untersucht worden ist: 


Pharus (latifolius) (12). 
Die breiten Blätter (Abb. 55) vollführen wie die der Alströmerien 
bei ihrer Entfaltung eine Resupination, deren Mechanismus von GOEBEL 
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näher beschrieben wurde. Das erste und zweite Blatt der Pflanze 
(Abb. 56) ist normal orientiert, hat aber nicht, wie bei den Alstrémerien, 
die erwähnte schuppenförmige Gestalt, sondern spreizt wie die folgenden 
Blatter, von denen es sich, von der Torsion abgesehen, nur durch die 
geringere Größe unterscheidet, vom SproB unter rechtem Winkel ab. 
Die Dorsiventralität im Blattbau ist auf den verschiedenen Altersstufen 
verschieden entwickelt. Die Epidermis der anatomischen Oberseite 
(beim ersten und zweiten Blatt gleich morphologischer Oberseite, bei 
den folgenden Blättern gleich morphologischer Unterseite) ist nach 
außen stärker verdickt als die der Unterseite und trägt einzelne Haare. 
Unter beiden Epidermen liegt eine Reihe Assimilationszellen, die auf 
der Lichtseite palissadenförmig entwickelt und chlorophyllreicher sind 
als auf der Schattenseite. Diese beiden Zellschichten werden entweder 
durch einen Luftraum oder durch eine der sehr zahlreichen Quer- 
anastomosen voneinander getrennt 
gehalten. Spaltöffnungen liegen bei- 





Abb. 55. Abb. 56. 
Abb. 55. Pharus latifolius, Querschnitt durch ein gedrehtes, ng Folgeblatt. 
Abb. 56. Pharus latifolius, Querschnitt durch das zweite (ungedrehte) Blatt. 


derseits; doch befinden sich auf der Lichtseite stets bedeutend weniger 
als auf der Schattenseite, sowohl bei den ungedrehten wie auch gedrehten 
Blättern. Die Blattrippen verbleiben auch bei gedrehten Blättern auf 
der morphologischen Unterseite im Gegensatz zu den Alströmerien, wo 
eine Umlagerung eintritt. 

Hier soll unter Vorbehalt noch 


Geitonoplesium cymosum 

sngereiht werden. Die Pflanze besitzt an den windenden Sprossen hin- 
fällige Blattschuppen, in deren Achsel Kurztriebe entspringen. Die 
letzteren weisen lineale, invers-dorsiventrale Blätter mit Palissaden auf 
der morphologischen Unterseite auf, deren kurzes Stielchen eine Torsion 
um 90° ausführt, und zwar so, daß die morphologische Blattunterseite 
nach oben zu liegen kommt. Den anatomischen Bau des Blattes hat 
GOEBEL untersucht und abgebildet (15). 

Wie weit die Blatt-Torsion von äußeren Faktoren abhängig ist, konnte 
ich leider nicht feststellen, weil die Sprosse bei Lichtabschluß keine 


Kurztriebe entwickeln, sondern nur eng anliegende Schuppenblätter, 
9* 
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aber von bedeutenderer GréBe als am Lichte. Auch eine im Licht an- 
gelegte ganz junge Kurztriebknospe kam im Finstern nicht zum Aus- 
treiben. Wohl aber entfaltete sich ein bereits nahezu entwickelter Kurz- 
trieb bei Lichtabschlu8 in normaler Weise, wenn auch nur sehr langsam. 
Diese letzte Beobachtung mag es vielleicht wahrscheinlich machen, daB 
auch hier die Drehung autonom und die Blattstruktur eine Folge dieser 
Drehung sei. 

Eine untersuchte junge Pflanze einer verwandten Art, G. angusti- 
folium, besaß nur Langtriebe mit normal-dorsiventralen Blättern. 





Über die Verbreitung von Pflanzen mit invers-dorsiventralen Blättern. 

Der Auffassung, daß die inverse Blattdorsiventralität als Folge xero- 
phytischer Lebensgestaltung entstanden sei (mit Ausnahme der Dreh- 
blätter natürlich!), entsprechend, liegt die Hauptverbreitung von Pflan- 
zen mit solchen Blättern in typischen Xerophytenklimagebieten, wie in 
Südafrika, den Andenhochflächen, dem Innern von Australien, den 
Neuseeländischen Gebirgen. Fiacus (9) fand z. B. bei der Untersuchung 
von 700 Formen der Kapflora 9 Arten = 1,3% mit typisch-inverser 
Dorsiventralität und 26 Ubergangsformen = 3,7%1. In unseren ge- 
mäßigten Gebieten fehlen, von Gräsern und Coniferen abgesehen, solche 
Formen vollständig. Sehr groß ist der Prozentsatz invers-dorsiventraler 
Arten unter den Coniferen. So waren von 132 untersuchten Arten aus 
30 Gattungen 45 Arten aus 12 Gattungen invers-dorsiventral, 12 Arten 
zeigten Übergangsbildungen. Einschließlich der Übergänge waren also 
43% der untersuchten Arten invers-dorsiventral, was mit der starken 
Verbreitung xerophytischer Lebensweise unter den Coniferen im Ein- 
klang steht. 

Zusammenfassung. 

1. Die Ausbildung invers-dorsiventraler Blattstruktur steht in enger 
Beziehung zur Stellung der Blätter am Sproß. Letztere wurde als das 
Primäre, erstere als das Sekundäre erkannt. 

2. Bei allen Pflanzen mit invers-dorsiventralen Blättern tritt diese 
Blattform erst sekundär auf. Soweit Primärblätter bekannt sind, zeigen 
diese normale Blattstellung und sind_nicht invers-dorsiventral (von 
manchen Gräsern abgesehen). 

3. Das invers-dorsiventrale Nadelblatt steht am Sproß aufrecht oder 
leitet sich von solchen aufrecht stehenden Blättern ab. Die aufrechte 
Lage ist als Folge einer Hemmung des Entfaltungswachstums zu erklären. 

4. Das invers-dorsiventrale Schuppenblatt ist ein reduziertes, invers- 
dorsiventrales Nadelblatt, mit rudimentärer Spreite und stark ent- 
wickeltem Polster. 


1 Diese Zahlen verdanke ich einer persönlichen Mitteilung. 
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5. Einen besonderen Fall stellen die Coniferenkotyledonen dar, deren 
inverse Spaltöffnungsorientierung vielleicht mit ihrer Funktion als 
Haustorium im Samen in Zusammenhang stehen mag. 

6. Die invers gebauten Gramineenrollblätter, deren Spreite dauernd 
eingerollt bleibt, leiten sich von äquifacialen Blättern, wie sie die Primär- 
blätter auch noch mancher inverser Gräser darstellen, ab. Die Gräser 
mit invers-dorsiventraler ausgebreiteter flacher Spreite sind auf solche 
ebengenannten Formen zurückzuführen. 

7. Die Drehblätter mit inverser Blattstruktur vollziehen nach 
GOEBEL und SEYBOLD autonome Drehungen. Die Umkehr der Blatt- 
symmetrie ist eine Folge dieser Drehbewegung. 

8. Die Scheitelung der Coniferennadeln wird durch das Zusammen- 
wirken von Schwerkraft und Licht bedingt. 

9. Die Anisophyllie der nadeltragenden Coniferen ist eine Folge der 
gleichgearteten Wirkungen von Licht und Schwerkraft auf den plagio- 
tropen Sproß. 


Zum Schluß möchte ich meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Ge- 
heimrat von GOEBEL für die gütige Unterstützung bei der Anfertigung 
dieser Arbeit sowie für die Überlassung eines reichhaltigen Materials 
meinen verbindlichsten Dank aussprechen. Auch Herrn Prof. Ross 
möchte ich für die Beschaffung des Herbarmaterials sowie den Herren 
Hauptkonservator Dr. Kupper und Professor Dr. HIRMER für die gütige 
Besorgung von Pflanzen vielmals danken. 
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PHYTOSEROLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN. 


I. UBER’ DIE AUSSCHALTUNG DER „NORMALRINGE“ AN DER 
SCHICHTFLACHE ZWISCHEN ANTIGEN UND NORMALSERUM 
BEI DER PRAZIPITINRINGMETHODE. 


Von 
E. Hannic und W. SLATMANN. 
(Hingegangen am 17. November 1927.) 


Merz und seine Schüler haben versucht, auf Grund serologischer 
Reaktionen einen experimentell begriindeten Stammbaum der Pflanzen- 
familien aufzustellen. Sie bedienten sich hierbei nebeneinander einer 
sogenannten Konglutinations- und einer Prazipitationsmethode. Letz- 
tere unterscheidet sich von der in der Immunforschung jetzt gewöhnlich 
ausgeübten dadurch, daB die Niederschläge, welche beim Vermischen 
von Immunserum und Eiweißextrakt (Antigen) entstehen, nicht sofort, 
sondern erst nach 12stiindigem Aufenthalt im Brutschrank beobachtet 
werden. 

Die Ergebnisse dieser Untersuchungen, die zum Teil sehr stark von 
den morphologisch begriindeten abweichen, fanden jedoch nirgends un- 
bedingte Zustimmung. Da die serologische Systematik trotzdem auf 
breitester Basis weiter ausgebaut wurde, war eine Nachuntersuchung, 
zu der auch MEz selbst im Interesse der Sache mehrfach aufgefordert 
hatte, notwendig. 

In ziemlich großem MaBstabe haben Gite und SCHÜRHOFF mit einer 
Reihe von Schiilern diese Nachpriifung begonnen. Sie verwendeten 
dabei nicht die Konglutinationsreaktion, die auch in der diagnostischen 
und gerichtlichen Medizin wenig in Gebrauch ist, sondern ausschlieB- 
lich das Präzipitationsverfahren, dieses aber auch nicht nach der Mez- 
schen Vorschrift, sondern in einer von Hauser eingeführten, von 
ÜHLENHUTH und CARNWATH weiter verbesserten Modifikation, die als 
Kapillarmethode bezeichnet wird. Es werden hierbei statt der auch von 
Mez benutzten 9—10 mm weiten ,,Serumréhrchen“ ,,Kapillaren“ von 
3—4 mm Durchmesser verwendet. Weiter unterscheidet sich dieses 
Verfahren von dem Mezschen wesentlich dadurch, daß die Reaktion an 
der Trübung abgelesen wird, die als milchweiße Schicht an der Grenze 
zwischen Immunserum und dem übergeschichteten Antigen entsteht 
(,, Uezenaurascher Ring“), und zwar nach höchstens 30 Minuten, nicht 
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vie bei Mez erst nach 12 Stunden an den Ausflockungen, die sich auf 
dem Boden der Serumröhrchen ansammeln. 

Die Resultate der Schüler von Gite und SCHÜRHOFF widersprechen 
in sehr vielen Fällen stark denjenigen der Mezschen Schule, was zunächst 
wohl aus der Verschiedenheit der angewendeten Methoden zu erklären ist. 

Mez war anfangs von der Zuverlässigkeit seines Verfahrens über- 
zeugt, ist aber später selbst auf Fehlerquellen aufmerksam geworden 
(1925, 194). Er änderte daraufhin seine frühere Vorschrift, daß die Kon- 
glutination die Hauptmethode sei und die Präzipitation lediglich zur 
Kontrolle dienen solle, dahin ab, daß er Konglutinations- und Präzipita- 
tionsverfahren parallel verwenden und die Wertung nach dem Ausfall 
beider Methoden vornehmen ließ (1. c.). 

Gite und ScHÜRHOFF benutzten die für den Identitätsnachweis er- 
probte und allgemein anerkannte Ringmethode. Sie müssen aber fest- 
stellen, daß deren Verwendbarkeit für ihre Zwecke eng begrenzt ist, 
da die pflanzlichen Eiweißextrakte in den meisten Fällen auch mit dem 
Normalserum reagieren, und zwar bei sehr vielen Antigenen bis zur 
selben Verdünnung wie die Immunseren (Näheres siehe Abschnitt T), 
so daß alle diese Reaktionen nicht gewertet werden können. 

Solche Ausfällungen in den Kontrollreaktionen sind seit langem 
bekannt (BERTARELLI 1904, Macnus und FRIEDENTHAL 1906, EısLER 
und PoRTHEIM 1909, WENDELSTADT und FELLMER 1910 u.a.) und auch von 
der Königsberger Schule beobachtet worden (GoHLKE 1914, 20, Preuss 
1917. 465, WorsEcK 1922, 189, Konz 1923, 50). In der tierischen Sero- 
logie hat das Auftreten von Niederschlägen in Normalseren zu der An- 
nahme von Normalpräzipitinen geführt (Kraus, R. 1913, PuTter, E. 
1925), deren Vorhandensein allerdings von anderer Seite bezweifelt wird 
(Putter, |. c. 393). Da es uns nicht berechtigt erscheint, die Ringbil- 
dung zwischen Antigen und Normalserum auf das Vorhandensein von 
Präzipitinen im gesunden Normalserum zurückzuführen, wollen wir im 
folgenden für diese Niederschläge die neutrale Bezeichnung ,,Normal- 
präzipitate‘‘ verwenden. Der Kürze halber sollen ferner diejenigen Aus- 
failungen, die an der Grenzschicht von Normalserum und Antigen auf- 
treten, als „Normalringe‘‘ von den durch Immunisation bedingten ,,Jm- 
munringen‘‘ unterschieden werden. 

Die Normalpräzipitate, die übrigens auch eine der Fehlerquellen bei 
dem Mezschen Verfahren sind, waren auch uns gleich bei den ersten 
Versuchen aufgefallen. Es hatte sich daraus die Notwendigkeit ergeben, 
vor Anwendung der serologischen Methode auf die Probleme der pflanz- 
lichen Verwandtschaftsgruppierung die Methode selbst auf etwaige 
Fehlerquellen hin zu untersuchen. 

Wir haben uns zunächst mit dem Präzipitationsverfahren als solchem 
befaßt, haben versucht, eine Methode ausfindig zu machen, mit deren 
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Hilfe die Normalringe wegzuschaffen seien, und haben zu allen Reak- 
tionen nach der neuen Methode Parallelversuche nach dem Mxzschen 
Verfahren angestellt, um die Resultate beider Methoden vergleichen zu 
kénnen. SchlieBlich wurde auch die Ubertragung unserer Versuchs- 
modifikation auf die ,,Kapillarmethode“ geprüft. 


I. Auftreten von Normalringen. 


Die Antigenpulver stammen alle von Samen, die vorsichtig getrocknet 
und, soweit makroskopisch erkennbar, pilzfrei waren. Alle Pulver 
wurden mit Ather extrahiert und in verschlossenen Glastuben im Ex- 
sikkator aufbewahrt. Es waren stets so große Mengen Samenpulver her- 
gestellt worden, daß sie für alle Versuche reichten. Für die Reaktionen 
wurden die Antigenpulver wie üblich nach !/,stündigem Digerieren mit 
NaCl (0,2 g Pulver auf 10 com NaCl) oder, wenn nötig, nach Behand- 
lung mit KOH und Neutralisieren, mit gehärtetem Filter filtriert 
(SCHLEICHER und ScHÜLL Nr. 575). Entstanden dabei keine vollständig 
klaren Lösungen, so wurden die Aufschwemmungen auf 1:100, 1:200 
usw. so lange verdünnt, bis das Filtrat ganz klar war. In besonderen 
Ausnahmefällen, wie bei Ilex aquifolium, wurde das Antigen durch 
K-Filter von SCHLEICHER und ScHÜLL filtriert. Wenn sich dabei das 
Filtrat zuweilen nach einigen Minuten wieder trübte, wurde es noch ein- 
mal durch denselben Filter gesaugt, worauf die Trübung nicht wieder 
auftrat. — Die Injektionen wurden anfangs teils intravenös, teils intra- 
peritoneal mit filtrierten Antigenlösungen vorgenommen, zuletzt nur 
noch intraperitoneal mit Pulveraufschwemmungen, die durch eine dünne 
Wattelage filtriert waren. 

Bei der genaueren Untersuchung des Verhaltens von Antigen zu 
Normalserum zeigte sich, daB unter 50 geprüften Antigenen nur fünf 
(Ilex aquifolium, Bromus secalinus, Ruta graveolens, Secale cereale und 
Spinacea oleracea) beim Unterschichten mit Normalserum klar blieben, 
wahrend alle anderen mehr oder weniger starke Triibungen aufwiesen, 
die das Aussehen der UnLENHUTHschen Ringe hatten. Sie traten auf 
in Verdünnungen bis 1 : 2000 (z.B. Sicyos angulatus) und bei jeder 
Wiederholung des betreffenden Versuchs mit Normalseren verschiedener 
Herkunft oder verschiedenen Datums bis zu derselben Verdiinnung. 

Auch die Schüler von Gite und ScaürHorr fanden, daß die meisten 
Antigene mit Normalserum reagieren, und zwar in vielen Fallen ebenso 
weit wie mit Immunserum (BärNER 1927, S. 16 ff. und Tab. I—IV, 
HeLwic, 8. 80—83, Nay, S. 173—78, Zarnack, S. 219—23, Hunn, 
S. 229, 238). Unter den von Nay benutzten Antigenen z. B. finden sich 
nur sechs, die nicht mit Normalserum reagierten, HUHN führt deren acht, 
ZARNACK elf an. 

Es ist auch schon mehrfach darauf hingewiesen worden, daB die 
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Fallungen mit Normalserum sich von denen mit Immunserum unter- 
scheiden lassen’. Nach Preuss (1917, S. 465) sollen die typischen Aus- 
floekungen (bei der Präzipitation) fein, die nicht typischen grobflockig 
sein, nach WOoRSEcK (1922, S. 189) und Miscuxe (1925, S. 107) aller- 
dings sind umgekehrt nur die grobflockigen Niederschläge für die Ei- 
weißverwandtschaft ifisch. 

Die Verschiedenheit der Normal- und Immunringe macht sich zu- 
weilen auch bei der Immunreaktion selbst direkt bemerkbar (z. B. bei 
der Titerbestimmung mit Helianthus annuus-Immunserum). Es treten 
dann an der Grenze zwischen Immunserum und Antigen zwei Ringe auf, 
die dicht übereinander liegen, und die sich auch in der Färbung vonein- 
ander unterscheiden. Der obere Ring ist mehr milchweiß und weniger 
scharf als der untere gelbliche Immunring. Diese Doppelringe sind 
offenbar nicht denen von Fornet (1909, 1910), FRIEDBERGER und 
IkepA (1925), Ikepa (1926) analog, weil sie nach der unten zu behan- 
delnden Eliminierung der Normalringe nicht mehr vorhanden sind, und 
weil außerdem die von uns benutzten Samenextrakte mit Äther aus- 
gezogen, also lipoidfrei waren. 

Da offenbar die Normalringe anderer Natur sind als die Immun- 
ringe, bestand die Möglichkeit, das Auftreten der Normalringe auszu- 
schalten, ohne dasjenige der Immunringe zu verhindern. 


IL Ausschaltung der Normalringe mittels Phosphatgemisches. 

Als wir die Einwirkung von Puffergemischen auf die Bildung von 
Normalringen untersuchten, zeigte sich gleich bei dem ersten geprüften 
Gemisch, daß es die Bildung der Normalringe verhindern kann. Wir 
hatten zu dem Zweck zuerst je eine Lösung von KH,PO, und K,H PO, 
hergestellt (je 1 g in 100 ccm Wasser), außerdem als Antigen Helianthus 
annuus 1 : 100 in der oben beschriebenen Weise. Durch Mischung der 
beiden Phosphatlösungen im Verhältnis 1 : 1 erhielten wir eine Lösung 
mit einem p,-Wert, welcher dem des Antigens etwa gleichkam (6,5, 
gemessen mit dem Universalindikator von E. Merck). Dann wurden 
Reaktionsröhrchen von 10 cm Länge und 10 mm Weite beschickt mit 
je 0,5 ccm Antigen und, von Röhrchen 2 ab, eine von links nach rechts 
wachsende Staffelung dieser Phosphatlösung in Abstufungen von 0,05 ccm 
hergestellt. Mit physiologischer Kochsalzlösung wurde der Inhalt jedes 
Röhrchens auf 1 ccm aufgefüllt. Nachdem gut durchgeschüttelt war, 
wurde die Flüssigkeit in den Röhrchen mit je 0,1 ccm Normalserum vor- 
sichtig unterschichtet. Die Ablesungen wurden nach 0’, 10’, 30’ und 60’ 


1 Nicht zu verwechseln sind diese Ausfäilungen mit solchen, die durch 
hohen Gehalt an Gerbstoffen hervorgerufen werden. In diesem Fall miissen 
die Gerbstoffe zuerst entfernt werden, Geringer Gerbstoffgehalt, z. B. bei Heli- 
anthus-Samen, spielt bei den nachfolgenden Untersuchungen keine Rolle. 
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vorgenommen. Das Ergebnis eines solchen Versuchs ist aus folgender 
Tabelle ersichtlich: 


Tabelle 1. Helianthus annuus-Antigen 1 : 100 mit Phosphatstaffelung x Normal- 
serum (je 0,1 ccm) (Prot.-Nr. 171)1, 














1 2 3 4 1516|[7|8|9l|10l|u 

Phosphat. . .| 0,0 | 0,05 | 0,10 | 0,15 | 0,20} 0,25) 0,30) 0,35] 0,40! 0,45! 0,50 
NaCl..... 0,50 | 0,45 | 0,40 | 0,35 | 0,30) 0,25] 0,20) 0,15) 0,10] 0,05) 0,0 
Antigen ...| 05 | 05 | 0,5 | 05 |05 10,5 10,5 |0,5 10,5 10,5 | 0,5 
ei+++/++l+&3])+&31+1=3|-|-|-|-|- 

10 | +++/+ +/+ 3i+ I +|#|-|I-1-|-1|1-— 

30 |+4+4+)/+ +/+ +/+ 4/4+)/+)]/-—]-—]-]-]- 

60 |+++1++1+ &i+&i+1l31-1-1-1—-1- 



































Die Tabelle zeigt, daB in dem ersten Rôhrchen sofort ein starker 
Ring entsteht (Normalring), und daß bei steigendem Phosphatzusatz 
die Ringe stetig an Stärke abnehmen, um an einer bestimmten Stelle 
(Rôhrchen 7) ganz zu verschwinden. Normalserum gab in Kontroll- 
röhrchen mit Phosphatlösung allein keine Reaktion. 

Im Laufe der weiteren Untersuchungen ergab sich die Notwendig- 
keit, die Phosphatlösung durch Titration herzustellen, um eine genaue 
Kontrolle des p, und der Konzentration möglich zu machen. Die ersten 
Versuche, welche mit den abgewogenen Lösungen angestellt wurden, 
sollen daher übergangen und gleich die endgültigen Versuche mit den 
titrierten Lösungen angegeben werden. 

Es wurde eine molare Lösung von H; PO, titriert gegen eine 1,5 mo- 
lare Lösung von KOH; durch Versetzen von 5 ccm dieser Phosphor- 
säure mit 6,8 ccm dieser KOH-Lösung erhielten wir eine Kaliumphos- 
phatlösung vom p, —6,5. Tabelle 2 zeigt nun denselben Reihenversuch 
wie Tabelle 1, jedoch mit dieser durch die Titration hergestellten Phosphat- 
lösung vom p, 6,5. Da die Antigene, mit denen wir gearbeitet haben, 


Tabelle 2. Helianthus-Antigen 1: 100 + Phosphatstaffelung x Normalserum 
(je 0,1 ccm) (Prot.-Nr. 252), 











ı 12131]: [se [7 [s Js TJwo[ ı 

Phosphat ...| 0,0 | 0,05] 0,10 | 0,15 | 0,20 | 0,25 | 0,30 | 0,35 | 0,40 | 0,45 | 0,50 
NaCl ..... 0,5 | 0,45} 0,40 | 0,35 | 0,30 | 0,25 | 0,20 | 0,15 | 0,10 | 0,05] 0,50 
Antigen....| 05 |05 10,5 [0,5 |0,5 [05 10,5 10,5 10,5 |0,5 |0,5 
o}+++) -1-1|1-1-1-1-1-1-1|1-]1- 

10 [+++ +} || || -}-|-]-]| - 
+++ &|-|-|-|-|-1I-|-|-| - 
o|+++ +1 -1-1-1-1-1-1-1-1- 



































1 Skala der Bezeichnungsweise für die Ringbildung: +++, ++, +5, +, =. 
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im p, innerhalb des Intervalles 6,0—6,9 variieren (gemessen nach der 
Methode von GILLESPIE mit dem Indikator Bromthymolblau), muBte 
gepriift werden, ob geringe p,-Differenzen zwischen Antigen und Phos- 
phatlösung irgendeinen schädlichen Einfluß haben, da bekanntlich Eiweiß- 
lösungen sehr empfindlich gegen Säuren und Laugen sind; so gab z.B. 
Helianthus annuus 1:60 noch eine Ausfällung beim Überschichten mit 


1580 Hal und ao NaOH. Es wurden also mit Phosphatlésungen vom 


Pa = 6,0; 6,2; 6,4; ... 7,0 (hergestellt nach der Methode von GILLESPIE 
mit dem Indikator Bromthymolblau) die der Tabelle 2 entsprechenden 
Reaktionen gemacht (Tabelle 3a—f). Es ergab sich, daß der Normalring 


Tabelle 3. Pinus Pinea-Antigen 1:50 + Phosphatstaffelungen bei verschie- 
denen pu-Werten der Phosphatgemische x Normalserum je 0,1 ccm (Prot.- 

















Nr. 594). 
4 5 6 7 8 9 10 
Phosphat ..| 0,15 | 0,20 | 0,25 | 0,30 | 0,35 | 0,40 | 0,45 
Ma! 5x 0,35 0,30 0,25 0,20 0,15 0,10 0,05 
Antigen ...| 05 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 
a. 0’ — _ — — — — — 
10’ + + “+ — — — ~~ 
=6,0 | 

ai 30 | + + + A a am sk 
60 = + = _— ak as os 
b Em “a as Lou “a er “1 
pa=62 | + a Ba + “ ri 
Bel + + + + = — - 
60 | + + + ch _ _ _ 
e el — “ Pr Le > er de 
pn 10} + + + + + — _ 
© + + + + = _ 
60 | + + + + + 2 = 
d | + + Be + + de 
pa=66 WO} ++ | + + + re + om os 

~ freee i +t i + + + + — 
OI +ti+ati + + + = -- — 
e el++| + + + + = in 
pe I +EI +EI + + + + = ~ 
* wre li++f++]4+2 + L + so 
OI+E ++ |++ + + + = 
î Cl+El++tl+t+l + + + ~ 
++]}/++/4+2+]/+2+] + + -- 
+=2/+=2|+=|+=| + + — 
++l++|++l ++) + + — 
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in allen Fällen verschwindet, daß jedoch nach der sauren Seite des 
Intervalles.hin (6,0—6,2, Tabelle 3 a und b) eine störende Trübung des 
Antigen-Phosphatgemisches auftrat, während in der Nähe des Neutral- 
punktes (Tabelle 3 f) die Menge des zuzugebenden Phosphates zu groß 
wurde und die Mischung ein so hohes spezifisches Gewicht erhielt, daß 
ein scharfes Überschichten mit dem etwa gleich schweren Serum nicht 
mehr möglich war. Man muß also, um scharfe Ringe zu erhalten und 
Trübungen zu vermeiden, eine Phosphatlösung vom p, —6,5, dem 
Durchschnittswert des in Frage kommenden Intervalles beñutzen. Das 
Mischungsverhältnis ist, wie oben schon angegeben: 5 ccm H,PO, auf 
6,8 com KOH. 

Da nun die Phosphatmenge, die dem Antigen zugesetzt werden muB, 
um den Normalring zum Verschwinden zu bringen, von der Natur des 
Antigens abhängt, muB man zur Dosierung des Phosphatgemisches 
fiir jedes Antigen diesen Reihenversuch machen. Aus Tabelle 2 geht 
hervor, daB man bei Helianthus-Antigen mindestens auf 5 Teile An- 
tigen 4 Teile NaCl und 1 Teil Phosphatlésung zufiigen muB. Unter 
etwa 50 solchen Versuchen mit eiweißhaltigen Auszügen ist kein Fall 
zu verzeichnen, bei dem die angegebene Wirkung des Phosphates aus- 
geblieben wäre. 

Da man bei serologischen Reaktionen mit Verdünnungen zu arbeiten 
pflegt, war es weiter nötig, zu untersuchen, ob die Normalringe auch bei 
dem Verdünnungsverfahren dauernd ausbleiben. Tabelle 4 (Helianthus) 
zeigt, daß nur nach Zufügung der durch den Versuch (den Tabelle 2 
wiedergibt) ermittelten Phosphatmenge der Ring in allen Verdünnungen 


wegbleibt. 
Es stellte sich aber heraus, daß in anderen Fällen (z. B. Cucurbita) 


Tabelle 4. Verdünnungsstaffelung von Helianthus-Antigen x Normalserum. 
a) mit Phosphat (Prot.-Nr. 342 a). 






































1 2 3 4 5 6 

1:200 1:400 1:800 1:1600 | 1:3200 | 1:6400 
0’ = er 24 LE = sa 
10’ _ _ — — —_ — 
30’ cis os ss. dé del et 
60’ er i is si u 7 

b) ohne Phosphat (Prot.-Nr. 343 a). 

7 8 9 10 11 12 

1: 200 1 : 400 1:800 | 1:1600 | 1:3200 | 1:6400 
PT +++ + + + + =. > 
10° | +++ + + + a _ — 
| + + + ++ + = Fr = = 
601 +++ ++ + = = + 
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nach Zufiigung der ermittelten Phosphatmenge (Tabelle 5a) zwar der 
Ring im ersten Röhrchen verschwindet, daß aber im zweiten und 
dritten usw. Röhrchen (Tabelle 5b—f) wieder Ringe auftreten. In solchen 


Tabelle 5a, Cucurbita 1 : 40 + Phosphatstaffelung x Normalserum in gleichen 
Mengen (Prot.-Nr. 51). 











1 2]3[4[5[6[7[s[o9/[uw]u 
Phosphat ..| 0,0 | 0,05/.0,10/ 0,15 | 0,20 | 0,25 | 0,30 | 0,35 | 0,40 |0,45 | 0,50 
NaCl ....| 0,50 |0,45} 0,40] 0,35 | 0,30 | 0,25 | 0,20 | 0,15 | 0,10 | 0,05 | 0,0 
Antigen ...| 05 [05 10,5 105 10,5 los |0,5 [0,5 [0,5 los |0,5 
eIi+++/+/1-| -|I-|!-I-|-|)-|-|- 

ww) +++) +/+|#|-|-1I-|-|-|-| - 
e|+++i+l+1=|1-|-|-|-|-|-|- 

6 BEE a +++ tt - u - 



































Tabelle 5b—f. Verdünnungsstaffelungen von Cucurbita 1:40 bei verschie- 
denem Phosphatzusatz zu Glas 1. 














b. 0,5 com Phosphat. c. 0,6 com Phosphat. 
CL PR Bs ee ee os ZUR, Sum, BE ing Wars 
— EI tl} - | — | — — | + + + À — 
REA ir | — — IE + = = = = — 
— +++ + | + — +++ | + | — 

d. 0,7 cem Phosphat. e. 0,8 ccm Phosphat. 
++ | — | — — fit + + —L— 
— Hit || — _ + * PONT 












































Fällen muß der Phosphatzusatz erhöht werden. Meistens genügt es, die 
der nächsthöheren Phosphatstaffel entsprechende Menge zuzugeben, um 
überall die Ringe zum Verschwinden zu bringen. In dem angeführten 
Beispiel (Cucurbita) mußte eine noch höhere Staffel (0,9 ccm) verwendet 
werden. Den Phosphatzusatz, welcher mindestens nötig ist, um in allen 
Verdünnungen die Ringe zum Verschwinden zu bringen, bezeichnen wir 
als ,, Phosphatminimum. 


III. Wirkung des Phosphatzusatzes auf die Immunserumreaktion. 
Die Ausschaltung der Normalringe durch Phosphatlösung ist nur 
dann anwendbar, wenn der Zusatz des Phosphatminimums bei der Im- 
munreaktion die Bildung der Immunringe nicht beeinflußt. Daß das 
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der Fall ist, zeigt Tabelle 6, welche ein Titerbestimmung von Helian- 
thus-Immunserum mit und ohne Phosphatzusatz angibt. Der Titer 
hat in beiden Fällen genau die gleichen Höhe. Das Phosphatminimum 
ist, wie z. B. Tabelle 7 zeigt, nur die untere Grenze des nötigen Phosphat- 
zusatzes. Bei Zusatz von größeren Phosphatmengen (0,3—0,5 ccm) 
bleiben die Immunringe völlig unbeeinflußt. 


IV. Beispiele von Immunreaktionen mit der Phosphatmethode. 

Da die Normalringe durch den Phosphatzusatz vollständig beseitigt 
werden (Abschnitt II), und die Bildung der Immunringe nicht be- 
einflußt wird (Abschnitt III), müssen die Ringe, die nach Phosphat- 
zusatz an der Grenze zwischen Immunserum und Antigen auftreten, 
die reine, unveränderte Immunreaktion darstellen. Es muß sich also 
bei vergleichenden Versuchen zeigen, inwieweit das frühere Ver- 
fahren ohne Eliminierung der Normalringe bei der Immunreaktion 
ein richtiges Bild ergeben kann. Im folgenden werden miteinander 
verglichen: 

1. Reaktion von Immunserum mit Antigen ohne Phosphatzusatz bei 
Beobachtung des UBLENHUTHschen Ringes (Ringmethode). 

2. Reaktion von Immunserum mit Antigen nach Phosphatzusatz bei 
Beobachtung des Us tennutuschen Ringes (Phosphatringmethode). 

Aus Tabelle 8, die in den Spalten A und B die Reaktion Helianthus 
annuus-Immunserum mit Echinops spec.-Antigen zeigt, ergibt sich, daB 
bei der einfachen Ringmethode das Immunserum nur um eine Ver- 
diinnungsstufe weiter reagiert als das Normalserum, daB also nur eine 
Verdiinnung (1 : 3200) zu werten ist. Man kann diese Reaktion nur als 
sehr schwach bezeichnen. Nach der Phosphatringmethode dagegen ist 
eine Immunreaktion in allen angesetzten sechs Verdiinnungen zu sehen, 
die Reaktion ist also in Wirklichkeit sehr stark. Ware bei der Immuni- 
sierung ein etwas niedrigerer Titer erreicht worden, so daB das Immun- 
serum nur bis 1 : 1600 reagierte, so hätte nach der Ringmethode über- 
haupt keine Reaktion festgestellt werden können. 

In dem zweiten Beispiel (Reaktion Helianthus-Immunserum mit 
Xanthium macrocarpum-Antigen, Tabelle 9) erscheint die Reaktion nach 
der Ringmethode negativ; die Phosphatringmethode dagegen zeigt, 
daß sie positiv ist, und würde das auch bei schwächerem Titer noch 
erkennen lassen. 

Tabelle 10 zeigt ein Beispiel einer Reaktion mit einer nicht ver- 
wandten Pflanze: Helianthus annuus-Immunserum mit Ligustrum vul- 
gare-Antigen. Die Reaktion ist nach der Ringmethode negativ (bei 
Normal- und beim Immunserum bis 1 : 600), nach der Phosphatring- 
methode ebenfalls negativ (keine Trübung). 
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Die drei Beispiele, die aus einer großen Anzahl von Versuchen heraus- 
gegriffen sind, zeigen, daß die Phosphatringmethode eine eindeutige 
Ablesung der Immunreaktion auch bei stärkeren Konzentrationen ge- 
stattet, während die GILG-ScHÜRHoFFsche Ringmethode vielfach nur 
in starken Verdünnungen anwendbar ist. Die Ringmethode ist also 
nicht imstande, ein richtiges Bild von dem Grade der Reaktion zu geben. 
Die Immunreaktionen können sogar ganz von den Normalserumreak- 
tionen überdeckt sein. 


V. Vergleich der Phosphatringmethode mit der Mez’schen 
Präzipitationsreaktion. 

Mez hatte anfänglich (1924) die UsLENHUTHschen Ringe als ‚‚beson- 
ders überzeugende Erscheinungen der Immunreaktion‘‘ bezeichnet, hat 
sie aber später (1925) als unzuverlässig abgelehnt und nur noch die 
Niederschlagsbildung bei der Mischungsmethode nach 12stündigem Auf- 
enthalt im Brutofen bei 37° gelten lassen. 

Um ein Urteil über die Eignung der Mezschen Präzipitationsreak- 
tion zu gewinnen, haben wir, wie schon erwähnt, bei allen Versuchen 
den Verlauf der Phosphatringmethode mit demjenigen der Präzipita- 
tionsreaktion in den gewöhnlichen Serumröhrchen verglichen und des- 
halb also zunächst nur die weiten Serumröhrchen, nicht die Kapillar- 
röhrchen verwendet. Diese Vergleichsversuche wurden so angestellt, 
daß nach Ablesung der Ringe (nach 60’) die Serumröhrchen gut durch- 
geschüttelt, in den Brutschrank gestellt und in verschiedenen Zeit- 
abständen abgelesen wurden. Wenn die Niederschläge nicht sehr volu- 
minös sind, was selten vorkommt, lassen sie sich in den Verdünnungs- 
reihen am besten dadurch vergleichen, daß man die Röhrchen in dem 
Gestell schnell zwischen Daumen und Zeigefinger um die Längsachse 
dreht. Die Niederschläge werden dadurch aufgewirbelt und steigen von 
der Basis des Röhrchens als Schlieren schraubig in die Höhe, ohne sich 
ganz in der Flüssigkeit zu verteilen. 

Aus der Tabelle 8 geht hervor, daß nach 8 Stunden zwar ein scharfer 
Unterschied zwischen der Wirkung des Normal- und des Immunserums 
vorhanden ist (Präzipitatbildung durch Immunserum bis zur Verdün- 
nung 1 : 800, Kontrollen ohne Niederschlag), daß aber schon nach 
9 Stunden auch in den Kontrollen mit Normalserum Ausflockungen auf- 
treten, die bis zur sechsten Verdünnung reichen. Der Versuch dürfte 
also nach MEz nicht gewertet werden. Erfolgt nun die maßgebende 
Ablesung erst nach 11 Stunden, wie MEz es verlangt, so ist erst recht 
keine Wertung des Versuches mehr möglich, da sich in sämtlichen Kon- 
trollen Niederschläge gebildet haben. Greifen wir also denjenigen Zeit- 
punkt heraus, an dem nur in den Immunröhrchen Niederschläge vor- 
handen sind, dagegen noch nicht in den Kontrollen, das heißt in diesem 
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Falle nach 8 Stunden, dann finden wir, daB die Reaktion nach der 
Mezschen Methode mittelstark ist (vier Verdünnungsstufen, bis 1 : 800). 
Nach der Ringmethode (ohne Phosphat) muB sie aber als sehr schwach 
bezeichnet werden (eine unsichere Reaktion bei Verdiinnungsstufe 
1: 3200). 

In Tabelle 9 zeigt die Mezsche Niederschlagsmethode nach 9 Stunden 
wiederum eine Stérung durch das Auftreten von Niederschlägen in sämt- 
lichen Kontrollen, es wäre also nach 11 Stunden nach den Mezschen 
Vorschriften der Versuch wiederum nicht zu werten. Greifen wir aber 
die letzte brauchbare Ablesung heraus (nach 7 Stunden), so ergibt sich 
eine schwach positive Reaktion (bis 1 : 200 — zwei Verdünnungsstufen). 
Nach der Ringmethode ist die Reaktion negativ, während sie in Wirk- 
lichkeit positiv ist (bis 1:800), was nur die Phosphatringmethode 
anzeigt. 

In dem dritten Beispiel versagt die Mezsche Präzipitationsreaktion 
ganz; denn hier treten deutliche Niederschläge überhaupt nur in den 
Kontrollen mit Normalserum auf, und zwar schon nach 4 Stunden, 
während im Immunserum erst nach 9 Stunden an einer Stelle bei 1 : 800 
ein geringer Bodensatz vorhanden ist. Ebenso traten beispielsweise 
die Ausfällungen zuerst in den Kontrollen auf bei den Reaktionen von 
Helianthus annuus-Immunserum mit den Antigenen von Cucurbita Pepo, 
Fagus silvatica, Fraxinus excelsior, Pinus Pinea, Salvia Sclarea, Sicyos 
angulata, Silybum marianum. 


VI. Übertragung der Phosphatmethode auf die Kapillarmethode. 


Da die Kapillarmethode den großen Vorteil der Materialersparnis 
und zugleich der scharfen Ablesung bietet, wurde untersucht, wieweit 
auch bei Benutzung von Mikroreagenzgläschen (3—4 mm lichte Weite) 
durch Phosphatzusatz die Normalpräzipitation ausgeschaltet werden 
könne. Das Verfahren konnte so ausgearbeitet werden, daß jede Trü- 
bung im Normalserum verhindert und trotzdem die Titrierung der spe- 
zifischen Eiweißwirkung äußerst scharf vorgenommen werden konnte. 
Über die Einzelheiten dieser Untersuchung wird an anderer Stelle be- 
richtet werden (W. SLATMANN, Diss.)! 


VII. Bemerkungen zur Phosphatmethode. 

Mit Hilfe der im vorhergehenden untersuchten Phosphatmethode 
gelingt es, zu verhindern, daß an der Schichtgrenze Antigen /Normal- 
serum unspezifische Ringe (Normalringe) auftreten. Dadurch wird es 
möglich, auch solche Reaktionen auszuwerten, bei denen die Ringbil- 
dung in den Kontrollen mit Normalserum bis zu derselben Verdünnung 
oder weiter reicht, wie die Reaktion mit Immunserum, d.h. die Ring- 
methode wird dadurch für pflanzliche Antigene allgemein verwendbar. 
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Gleichzeitig zeigen die Versuche, daB wenigstens die bei Verwendung 
pflanzlicher Antigene auftretenden Normalringe nicht durch ,,Normal- 
prazipitine“ verursacht werden. In der allgemeinen Immunforschung 
hat man aus dem Auftreten entsprechender Reaktionen mit Normal- 
serum (bei Agglutination, Präzipitation usw.) auf das Vorhandensein 
von Substanzen im normalen Blutserum geschlossen, die in ihrem Ver- 
halten den Immunstoffen entsprechen, und ExeLicx hat auf Grund 
früherer Untersuchungen von BoRDET, Matkorr, sowie auf Grund 
eigener Versuche die Annahme gemacht, daß Immunstoffe nichts anderes 
seien als normale, aber im Überschuß gebildete Serumbestandteile (Li- 
teratur siehe Kraus 1913, II, 1, S. 746; Purrer, E. 1925, ältere Litera- 
tur LANDSTEINER, K., Münch. med. Wochenschr. 1902, S. 1905 und 
1907). Bisher hat sich in der tierischen Immunforschung noch nicht 
mit Sicherheit entscheiden lassen, ob diese ,,Normalagglutinine‘‘ bzw. 
„Normalpräzipitine‘ dieselben Kräfte sind wie diejenigen, welche die 
Reaktionen mit viel stärker verdünnten Immunseren zustande bringen 
(WELLs 1927, S. 130), wenn auch die quantitativen Unterschiede auBer- 
ordentlich groß sind (vgl. LANDSrEINER, K. und Riom, M. 1907, 213 ff. 
und Weırs, H. G. 1927, S.131). Bei den Normalringen, welche bei 
pflanzlichen Antigenen auftreten, handelt es sich aber offenbar um 
andere Erscheinungen. Dafür spricht schon die Tatsache, daB es pflanz- 
liche Antigene gibt, bei welchen sich keine Bildung von Normalringen 
nachweisen läßt, dann aber auch die Feststellung, daß die Normalringe 
sehr häufig noch in ebenso starken Verdiinnungen auftreten wie die 
Immunringe. Als experimentellen Beweis dafiir, daB der Unterschied 
zwischen Normalringen und Immunringen nicht nur quantitativ, son- 
dern auch qualitativ ist, miissen wir die Ausschaltung der Normal- 
ringbildung durch Phosphatzusatz ohne Anderung der Immunring- 
bildung ansehen. 

Die Versuche mit der Phosphatringmethode zeigen weiter, daB bei 
der Ringbildung ohne Phosphat diejenigen Immunringe, die über die 
Normalringe hinausreichen, nach dem Grade der letzten Verdiinnung, 
in der sie auftreten, gewertet werden kénnen und nicht etwa als schwache 
Reaktionen bezeichnet werden müßten, wenn sie nur wenig über die 
Normalringbildung hinausreichen. Wenn also Hrıwıc z. B. die Re- 
aktion von Sinapis alba-Antigen mit Immunserum von Fagus silvatica, 
die bis zu einer Verdünnung von + 1: 1600 reicht, als kaum positiv 
bezeichnet, weil das Normalserum noch bis zu 1 : 800 reagiert, so zeigt 
die Phophatringmethode, daß die Immunreaktion allein bis + 1 : 1600 
reichen würde, also ziemlich stark ist (HELWic 1927, S. 62 und 8. 82). 

Gegenüber der Ringmethode hat die Mzzsche Präzipitationsmethode 
den doppelten Nachteil der geringeren Schärfe und des größeren Ausfalls 
von Versuchen infolge Trübung oder Niederschlagsbildung in den Kon- 
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trollen. Denn es müssen bei MEz nicht nur diejenigen Versuche aus- 
fallen, bei denen das Normalserum bei mehrstündigem Aufenthalt im 
Brutschrank mit dem Antigen Niederschläge oder starke Trübungen 
bildet, sondern auch diejenigen, bei denen sich das Antigen allein oder 
das Serum allein trüben. Wieweit in den ersten Königsberger Unter- 
suchungen solche Ausschaltungen stattfinden, läßt sich nicht beurteilen, 
da dort Angaben darüber fehlen. Solche finden sich erst von 1924 an 
in einigen Arbeiten (GuTTMANN, RAEDER, MISCHKE, CONRADI); aber 
auch hier wird nur gesagt, daß die Kontrollen getrübt waren, nicht um 
welche Art von Niederschlägen es sich handelte. Im ganzen scheint 
aber bei Mrz die Ausschaltung von Versuchen wegen Trübung der Kon- 
trollen viel seltener zu sein, als wir nach unseren Untersuchungen er- 
warten müßten, ohne daß wir übersehen könnten, worauf das beruht. 


VIII. Allgemeine Bemerkungen. 


Wenn es auch keinem Zweifel mehr unterliegt, daß pflanzliche Ei- 
weißkörper ebenso wie tierische die Eigenschaft haben können, bei 
parenteraler Einführung in den tierischen Organismus Antikörperbil- 
dung zu bewirken, so ist doch besondere Vorsicht am Platze, wenn die 
serologischen Methoden auf das in der allgemeinen Immunforschung 
bisher wenig gepflegte Gebiet der Familienverwandischaftsreaktion über- 
tragen werden sollen (vgl. auch JANcHEn, E. 1913, Maanus, W. 1914 
und WETTSTEIN, R. 1925)!. 

Die Königsberger Schule hat bei Bearbeitung des letztgenannten 
Problems seit 1914 eine beträchtliche Arbeit bewältigt und an ,,Hundert- 
tausenden‘ von Reaktionen die an sich schon sehr bemerkenswerte 
Tatsache aufgedeckt, daß der tierische Organismus imstande ist, gegen 
Eiweißkörper aller bisher untersuchten Pflanzen Antikörper zu bilden. 

Mez kann dabei auf die in der Tat sehr auffällige, immer wieder 
auftretende Übereinstimmung biochemisch gewonnener Ergebnisse mit 
den morphologischen hinweisen und darin ein Zeichen für die Brauch- 
barkeit seiner Methode sehen. Diese Übereinstimmungen, welche die 
GıILG-SCHÜRHOFFschen Schüler vielfach bestätigen müssen, sind mög- 
licherweise ein Hinweis dafür, daß in den ausgeführten Antigen /Anti- 
körperreaktionen Familienverwandtschaftsreaktionen enthalten sind. 
Widersprüche der Reaktionsbefunde gegeneinander sowie gegenüber 
der derzeitigen morphologischen Auffassung phylogenetischer Zusam- 
menhänge, die zum Teil bei Mzz selbst auftreten (Macnus, W. 1914), 
besonders aber von der Schule GILG-SCHÜRHOFF in größerer Zahl an- 


ı Für die serologische Systematik der höheren Tiere liegen die Verhält- 
nisse insofern günstiger, als in den Blutarten mit ihren spezifischen Mänseginlinen 
und Serumproteinen Substanzen von besser vergleichbarer Zusam ig 
zur Verfiigung stehen. 
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gegeben werden, machen es aber auf der anderen Seite gewiß, daß ent- 
weder die Methode oder ihre Anwendung als Verwandtschaftsreaktion 
irgendwelche Fehlerquellen birgt. 

Will man gegeniiber den unsicheren Ergebnissen der direkten ex- 
perimentellen Prüfung durch Mxz versuchen, theoretisch zu ermitteln, 
wieweit Familienverwandtschaft in der Botanik immunologisch äufzu- 
decken ist, so bleibt kein anderer Weg, als zu untersuchen, welche Fol- 
gerungen sich aus der zur Zeit geltenden Theorie der Antigen /Antikörper- 
wirkung, soweit sie über die Identitätsreaktionen hinausgreift, ergeben. 
Die Grundtatsachen der Immunforschung, die hierbei hauptsächlich in 
Frage kommen, sind 1. die Bildung von /soantikörpern (die entsteben 
können, wenn artgleiche, aber individuumfremde Antigene zur Immuni- 
sation verwendet werden (EHRLICH und MORGENROTH 1900), 2. die 
Bildung von artspezifischen Antikörpern und 3. als scheinbare Ausnahme 
von der Spezifität, die Bildung von Antikörpern gegen nahe verwandte 
Tierarten (zuerst von UHLENHUTH und WASSERMANN und SCHÜTZE ge- 
funden), die sogenannte Verwandischaftsreaktion. Daraus ergibt sich, 
daß zwischen Individuen der gleichen Art!, zwischen verschiedenen 
Arten der gleichen Gattung und zwischen Arten einander nahestehender 
Gattungen gleichartige biochemische Unterschiede vorhanden sein 
miissen?. Dazu kommt weiter das Phänomen der elektiven Absorption : 
EHRLICH und MORGENROTH, CASTELLANI, KISTER und WEICHARDT u.a. 
haben festgestellt, daß man aus einem Immunserum den ganzen Anti- 
körpergehalt entfernen kann, wenn man es in bestimmter Weise mit 
dem zur Immunisierung benutzten sogenannten homologen Antigen be- 
handelt. Fügt man dagegen dem betreffenden Immunserum statt des 
homologen ein heterologes Antigen zu und zentrifugiert die entstehenden 
Präzipitate ab, so wird nur die Antikörperwirkung für das heterologe 
Antigen ausgeschaltet, während diejenige für das homologe Antigen 
bestehen bleibt. 

Am anschaulichsten werden diese beiden Gruppen von Erscheinungen 
durch die Annahme E#krichs erklärt (vgl. Euktıc# 1901, Sachs 1927), 
daß das Antigen keine einheitliche Struktur hat, sondern in biochemische 
Einheiten zerlegbar ist, die Emrr10K als Rezeptoren, andere als Partial- 
antigene oder Partigene bezeichnet haben (vgl. auch v. DUNGERN 1903). 
Antigene sind danach aufzufassen als Gemische von ‚‚Partigenen‘‘, unter 
denen zwar artspezifische Partialantigene enthalten sind, aber außer- 


1 Nicht zu verwechseln mit ,,Individualstoffen‘, deren Undenkbarkeit 
Gamma à ma nachgewiesen hat 
Die Konsequenz, die sich daraus für die groBe Anzahl der zu fordernden 
de Eiweißpartigene und Partigenkombinationen ergibt, stößt nicht 
auf Schwierigkeiten, nachdem E. FıscHer (1907) berechnet hat, daß allein die 
Anzahl der möglichen natürlichen Eiweißarten mindestens 1,28 - 1077 beträgt. 





Phytoserologische Untersuchungen. I. 153 


dem noch solche Partigene, die auch bei fremden Arten vorkommen. 
Diese pluralistische Betrachtungsweise macht es verständlich, daB ein 
Antiserum nicht nur mit dem EiweiB der gleichen Art reagiert, son- 
dern auch auf andere Arten „übergreifen‘‘ kann. Mit anderen Wor- 
ten: solange Arten A, B, C,... verschiedener Familien gemeinsame 
Partigene enthalten, kann ein A-Antiserum mit einem Antigen B, 
C,..., ein B-Antiserum mit einem Antigen A, C,... usw. Reaktion 
geben. 

Die Mezschen Reaktionen haben aber nicht nur gezeigt, daB ganz 
allgemein die pflanzlichen Antigene artspezifische und weitergreifende 
Immunreaktionen geben, sondern auch, was eine ebenso wichtige Fest- 
stellung ist, daß nicht alle Pflanzenantigene untereinander reagieren. 
Das bedeutet nach der pluralistischen Auffassung, daß nicht alle Pflan- 
zenformen einen gemeinsamen Grundstock von Partigenen besitzen. 
Damit ist aber auch experimentell bewiesen, daß im Laufe der phylo- 
genetischen Entwicklung teils neue vererbbare Partigene aufgetreten, 
teils bei früheren Formen schon vorhandene ausgeschaltet worden 
sind!. Mehr kann aber die botanisch-serologische Systematik vorläufig 
nicht mit Sicherheit feststellen. Denn sie kann durch ihre abgestuften 
positiven Reaktionen bestenfalls nachweisen, daß mehr oder weniger 
Partigengemeinschaft besteht, nicht aber, um wie viele und um welche 
Partigene es sich im einzelnen handelt. Daß die Präzipitation als 
solche keinen Aufschluß über die Art der reagierenden Partigene 
geben kann, ist ohne weiteres klar. Sie bedeutet aber auch nichts 
Sicheres über die quantitativen Verhältnisse. Hierbei kommen ja 
sowohl die Zahl der verschiedenen Partigene als auch ihre Kon- 
zentration als auch schließlich deren Eigenart in Betracht. Sowohl 
hohe Konzentration eines einzelnen Partigens, als große Partigenzahl 
können starke Präzipitation bewirken, und weiter ist bekannt, daß 
manche Partigene überhaupt nur schwach reagieren (wie z.B. das 
Gliadin des Weizens), während andere (wie das Zein und das Hordein) 
sehr wirksam sind (OsBorne 1910). Bei Vergleich einheitlich zu- 
sammengesetzter Stoffe, wie z. B. des Blutes verschiedener Tiere, können 
diese Schwierigkeiten zum Teil wegfallen. Bei Samenpulvern aber, die 
Embryonaleiweiß und Reserveeiweiß nebeneinander enthalten, und bei 
denen gerade die Reservestoffe sehr verschiedener Natur sein können, 
kann „quantitative Spezifität‘ keinen Maßstab für den Grad der Ver- 


1 Die Anschauungen von S. Ivanow, daß jede Pflanzengruppe vom Moment 
ihres Erscheinens in der Pflanzenwelt an durch alle phylogenetischen Evolu- 
tionen hindurch die ihr eigentümlichen Stoffe behalten habe, und daß in den 
höheren Entwicklungsstufen nur immer neue Stoffe hinzugekommen seien, 
können wir danach, wenigstens soweit sie die Eiweißkörper betrifft, nicht 
teilen (Ivanow, 8. 1926). F 
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wandtschaft abgeben!. Exaktes Vergleichsmaterial mit bekannter Par- 
tigenzahl und -konzentration können wir einstweilen auch nicht her- 
stellen. Jedenfalls erhalten wir es nicht, wenn wir die Extrakte, wie das 
bisher häufig gefordert worden ist, auf gleichen Eiweißgehalt einstellen ?. 

Einen gewissen Einblick in die qualitativen und quantitativen Ver- 
hältnisse der pflanzlichen Antigene erlauben uns jedoch die bisherigen 
Ergebnisse der Eiweißchemie, insbesondere der äußerst exakten Unter- 
suchungen OsBoRNES (1909, 1910, 1911). Es konnte nämlich durch 
chemische Analyse, zum Teil gleichzeitig durch anaphylaktische Reak- 
tionen gezeigt werden: 1. daß bestimmte Pflanzenorgane (genauere 
Untersuchungen liegen hauptsächlich über die Sameneiweiße vor) sehr 
konstant zusammengesetzte Eiweißgemische enthalten, 2. daß bei nahe 
verwandten Pflanzen die Unterschiede in der Proteinzusammensetzung 
klein sind, während ferner stehende Formen verschiedenartige Eiweiße 
besitzen, daß aber 3. auch nahe verwandte Arten verschiedenartige 
Proteine enthalten können (Vicelin, z. B. ein Globulin, ist in der Erbse 
und Linse vorhanden, fehlt dagegen in der Wicke (Vicia sativa), wäh- 
rend die übrigen Proteine in allen drei Formen übereinzustimmen schei- 
nen (OSBORNE 1911); Phaselin ist ein Proteinbestandteil von Phaseolus 
vulgaris, fehlt aber im Samen von Phaseolus radiatus usw.), 4. daß an 
ganz verschiedenen Stellen im System zerstreut die gleichen Proteine 
vorkommen können (chemisch sehr nahe verwandte Globuline finden 
sich bei Linum, Cannabis, Cucurbita, Ricinus, Bertholletia usw., alles 
Formen, die nicht als ‚‚verwandt‘‘ bezeichnet werden können; Legumin, 
ein Albumin, das in zahlreichen Leguminosen vorhanden ist, steht 
chemisch dem Leucosin des Weizens nahe, und Flachs und Ricinus 
schließlich enthalten Globuline, die chemisch fast identisch sind [WELLS 
und OsBoRNE]). Da nun ‚beinahe jede, wenn nicht jede bekannte Art 
von löslichem Eiweiß, die in der Natur vorkommt, antigen ist“ (WELLS 
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1 Mez und ZIEGENSPECK halten auch neuerdings Samenpulver nicht mehr 
für geeignet für ihre Zwecke und ziehen Blattpulver vor, weil sie annehmen, 
daß die Reserveeiweiße nicht spezifisch seien, daß vielmehr das ‚spezifische‘ 
Eiweiß in den Zellkernen enthalten sei (ZIRGENSPEcK 1926). In der Tat sind 
nach OsBoRNe (1910) die Eiweißarten in Embryo und Endosperm des Weizen- 
samens wesentlich voneinander verschieden. Es konnte jedoch nicht mit 
Sicherheit nachgewiesen werden, ob nicht die drei Haupteiweiße des Endosperms 
auch in geringen Mengen im Embryo und umgekehrt die Proteine des Embryos 
im Endosperm vorhanden seien. Es ist möglich, daß die Reserveeiweiße ge- 
wissen ,,organspezifischen“ Antigenen im Tierkörper entsprechen (siehe unten 
S. 156). Doch läßt sich darüber ohne besondere Untersuchungen nichts sagen. 
Übrigens wären auch die Blattpulver in dieser Beziehung nicht einwandfrei, 
da auch in ihnen mehr oder weniger Reserveproteine gespeichert sein können. 

2 Wir haben deshalb bei unseren Reaktionen auch ganz von einer Bestim- 
mung des Gesamteiweißgehalts abgesehen und immer die stärkste Antigen- 
konzentration gewählt, welche noch in völlig klarer Lösung zu erhalten war 
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1927, 7), können wir für unsere Betrachtung alle genuinen Eiweißarten 
als Partigene bezeichnen. 

Das eben erwähnte Auftreten gleicher Partigene an verschiedenen 
Stellen im System wird chemisch verständlich durch gewisse Ergebnisse 
der neueren Immunforschung, aüs denen hervorgeht, daß nicht das 
Proteinmolekül als Ganzes den spezifischen Charakter der Immun- 
reaktion ausmacht, sondern daß dieser von relativ kleinen Radikalen 
oder Gruppen in dem großen Antigenmolekül bedingt werden kann 
(OBERMEYER und Pick 1906, 327, Freunp 1909, 503, u.a.), wobei 
außerdem noch die verschiedene Stellung bestimmter Gruppen im Pro- 
teinmolekül entscheidend sein kann (LANDSTEINER 1918, 343) !. 

Fassen wir die angeführten Ergebnisse der Protein- und Immun- 
forschung zusammen, dann ergibt sich für die ,,Serogenese“ der Pflanzen 
(HırszreLo 1926), daß zwar nahestehende Formen weitgehende Par- 
tigengemeinschaft haben können, und daß die Übereinstimmung in ein- 
zelnen Partigenen um so geringer werden kann, je ferner die Formen 
einander stehen, daß aber auch nahe verwandte Formen sich durch 
den gewissermaßen ‚zufälligen‘ Besitz besonderer Antigene unterschei- 
den, und daß nicht verwandte Arten versprengte Partigene gemeinschaft- 
lich haben können. Letzterer Umstand, der gerade für Familienver- 
wandtschaft in Betracht kommt, wird um so störender ins Gewicht fallen, 
je geringer die Gemeinschaft von Verwandtschaft anzeigenden Partigenen 
ist. Daher müssen sich bei der serologischen Methode ganz entsprechende 
Schwierigkeiten ergeben wie bei der morphologischen, bei der ebenfalls ge- 
wisse Merkmale der Gestalt usf. um so weiter und unregelmäßiger zerstreut 
auftreten, je mehr die Formen phylogenetisch auseinander stehen. In 
einer Beziehung sind die Komplikationen im ersten Fall sogar noch 
größer. Denn die morphologische Entwicklung der Pflanzenwelt ist so 
weit bekannt, daß wir wenigstens bis zu einem gewissen Grade abschätzen 
können, welchen phylogenetischen Wert die einzelnen Gestaltsmerkmale 
haben. Welchen Wert für die phylogenetische Entwicklung aber die ein- 
zelnen Proteinarten bzw. Partigene haben, läßt sich nicht bestimmen; 
und selbst wenn deren qualitative und quantitative Zusammensetzung 
und damit ihre chemische ‚‚Verwandtschaft‘‘ ermittelt wäre, wäre damit 
für die systematische Bedeutung dieser Beziehungen wenig gewonnen 
(Kennaway 1920). 

Da also die serologische Systematik mit Partigenen operieren muß, 
die der Zahl, der Art und dem phylogenetischen Wert nach unbekannt 
sind, kann sie praktisch auch der morphologischen Klassifizierung über- 


1 Die genannten Forscher u.a. sind allerdings der Ansicht, daß die Prä- 
zipitinreaktion im wesentlichen auf der physikalisch-chemischen Ahnlichkeit 
der Molekülstruktur, nicht wie EHRLICH annimmt, auf der Partigengleichheit 
beruhe. ; 

















156 E. Hannig und W. Slatmann: 


haupt nicht entbehren, sondern nur auf dem Geriist arbeiten, welches 
die allgemeine Systematik aufstellt, und kann hier nur versuchen, die 
Richtigkeit der hergestellten Verbindungen zu priifen. 

Mzz ist allerdings der Ansicht, daß dem verwandtschaftlichen Zu- 
sammenhang der Pflanzenfamilien eine Verkettung durch gemeinsame 
Eiweißreaktionen entspräche (1914), und daß deshalb auch die Serologie 
für sich allein nur durch Feststellung positiver oder negativer Reak- 
tionen ein System aufbauen könne (wenn er natürlich auch fürs erste 
von den Familien der morphologischen Systematik ausgeht). Diese 
Ansicht von Mxz hat aber, auch wenn das nicht ausgesprochen wird, 
zur Voraussetzung, daß eine geradlinige Verästelung der phylogeneti- 
schen Eiweißreihe stattgefunden habe, und daß dabei in jüngeren Ästen 
sonst nicht vorhandene Eiweißarten neu entstanden und dafür ältere 
Eiweißarten verschwunden oder bis auf nicht nachweisbare Mengen zu- 
rückgegangen seien, daß also getrennte Äste dieses Eiweißstammbaumes 
keine Partigengemeinschaft hätten (vgl. Mez 1925, 179). Durch die 
Ausdehnung seiner Serumreaktionen über das ganze System hat Mez 
die Probe auf diese Hypothese gemacht. Sie kann aber leider nicht als 
gelungen bezeichnet werden, da sowohl viele seiner eigenen Versuche 
unstimmige Resultate ergeben, als auch besonders durch die Schule 
GILG-SCHÜRHOFF zahlreiche Versager aufgedeckt wurden. 

Bis zu einem gewissen Grade können die Mißerfolge der bisherigen 
serologischen Methode auch noch auf sogenannten ,,heterogenen‘‘ Anti- 
genen beruhen, deren weite Verbreitung im Tierreich durch zahlreiche 
Untersuchungen nachgewiesen ist. Es handelt sich dabei um zweierlei 
Stoffgruppen. Einmal um organspezifische Eiweiße wie das Linsen- 
eiweiß beliebiger höherer Tiere, das nach UHLENHUTH (1903) mit dem 
Linseneiweiß anderer Tiere bis hinab zu den Fischen Präzipitinreaktion 
gibt. Dann um Lipoid-Eiweißkomplexe, deren heterogene Natur Fors- 
MANN (1911) entdeckt hat. Es sind das hochwertige Hämolysine, die in 
gewissen Organen (Leber, Lunge, Niere usw., nicht im Blut) von Tieren 
auftreten, die nicht miteinander verwandt sind (Pferd, Hund, Strauß, 
Aal usw.), während sie einer zweiten Gruppe von Tieren fehlen. Es sind 
aber auch von FRIEDBERGER und seinen Mitarbeitern heterogene Prä- 
zipitine festgestellt worden (FRIEDBERGER und MzIssNER 1923 u.a. a.0.), 
die jedoch nur bei etwa 30—40% der Immuntiere aufgefunden wurden. 
In der Pflanzenwelt sind solche ‚übergreifenden‘ Antigene bisher noch 
nicht ausdrücklich nachgewiesen worden; Mrz und ZIEGENSPECK haben 
aber solche Möglichkeiten im Auge, wenn sie von ‚nicht spezifischen“ 
Reserveeiweißkörpern sprechen (siehe Anm. S. 154), und wenn sie neuer- 
dings fordern, daß zur Entfernung eventuell störender Lipoidreaktionen 
die Samenpulver mit Alkohol oder Äther extrahiert werden sollen (1925). 
Auch Nay betont ausdrücklich, daß die der Systematik widersprechen- 
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den Reaktionen wohl durch heterogene Eiweißsubstanzen bedingt seien 
(Nay 1927, 254). 

Die pluralistische Betrachtungsweise ist nun auch für die Praxis 
der serologischen Verwandtschaftsuntersuchung von Bedeutung. Es 
ergibt sich aus ihr, daß es nicht nur darauf ankommt, die heterogenen 
Antigene auszuschalten, sondern auch darauf, alle Verwandtschaft an- 
zeigenden Partigene, welche in den zu vergleichenden Pflanzen über- 
haupt vorhanden sind, zu erfassen. Das ist aber nur möglich, wenn 
1. alle Eiweißkörper des zur Vorbehandlung benutzten Antigens sich ohne 
wesentliche Veränderung in Lösung bringen lassen oder bei Injektion von 
Aufschwemmungen unverändert vom Serum des Versuchstieres auf- 
genommen werden; 2. für die Reaktion in vitro sämtliche Partigene in 
gleicher Weise ohne reaktionsstörende Veränderungen zu erfahren, klar 
gelöst werden können (es ist also zu beachten, daß manche Pflanzen- 
globuline erst in höheren — 3- und mehrprozentigen — Salzlösungen, 
andere nur in Säure oder Alkalien und eine dritte Gruppe nur in Alkohol 
löslich sind) ; 3. alle gelösten Partigene auch in Reaktion treten, was aber 
häufig nicht der Fall ist, da ein Partigen in höherer Konzentration die 
immunisierende Wirkung usw. eines anderen in größerer Verdünnung 
verhindern kann (Konkurrenz der Antigene) (vgl. Domrr 1924); 4. die 
Reaktionen auch zeitlich erschöpft werden, da manche Ausfällungen 
sehr langsam vor sich gehen (MicHAELIs 1904) (weshalb an sich die 
12-Stundenregel von Mez, s. 0.S. 135, berechtigt ist); 5. die für den 
Nachweis von Partigenen empfindlichste, nicht die am bequemsten zu 
handhabende Methode verwendet wird (MEez 1914). 

Angesichts dieser verwickelten Verhältnisse, die hier nur in großen 
Zügen auseinandergesetzt werden konnten, muß man zu der Überzeu- 
gung kommen, daß es nicht möglich ist, mittels der serologischen Me- 
thode in ihrer jetzigen Anwendungsweise im Sturm die Phylogenie der 
ganzen Pflanzenwelt aufzuklären. Will man weitere methodologische 
Untersuchungen nicht abwarten, so bleibt nur übrig, wie schon WETT- 
STEIN ausgesprochen hat (1925, 440), zu versuchen, ob sich mittels sehr 
zahlreicher verschiedener Reaktionen für jeden Einzelfall die unver- 
meidlichen Fehler mehr oder weniger ausgleichen lassen. Die serolo- 
gische Verwandtschaftsunteruchung ist nicht weniger kompliziert als 
die vergleichend-morphologische; es geht aber einstweilen nicht an, sie, 
selbst auf Grund zahlreicher Widersprüche verschiedener Art, ganz 
abzulehnen. 


Zusammenfassung. 

1. Durch Zusatz eines bestimmten Phosphatgemisches zu den pflanz- 
lichen Antigenen gelingt es, das Entstehen unspezifischer UBLENHUTH- 
scher Ringe an der Grenze von Normalserum und Antigen (,,Normal- 
ringe‘‘) zu verhindern. 
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2. Das Phosphatgemisch muB einen bestimmten p, haben, die zuzu- 
fiigende Menge ist fiir jedes einzelne Antigen durch Reihenversuch fest- 
zustellen. 

3. Nach Zusatz der erforderlichen Menge von Phosphat zu der Aus- 
gangslösung kann das Antigen in der üblichen Weise durch NaCl-Lösung 
verdünnt werden. 

4. Wird das Antigen bei der Immunreaktion in gleicher Weise behan- 
delt, dann läßt sich der spezifische Eiweißtiter durch Beobachten der 
Uns ennuruschen Ringe (‚Immunringe‘‘) ohne jede Beeinträchtigung 
bestimmen. 

5. Durch Ausschalten der Normalringe mittels der Phosphatmethode 
wird es möglich, die Ringmethode auch bei den zahlreichen Antigenen 
anzuwenden, deren Reaktionen bisher wegen der Normalringe nicht 
gewertet werden konnten. 

6. Die Tatsache, daß die Normalringe mittels Phosphatgemisches 
ohne Beeinträchtigung der Immunringe ausgeschaltet werden können, 
beweist, daß die Normalringe bei pflanzlichen Antigenen nicht, wie bisher 
vielfach angenommen, durch ‚‚Normalpräzipitine‘‘ verursacht werden. 


Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft, deren Unter- 
stützung es ermöglichte, die serologischen Untersuchungen in Angriff 
zu nehmen, spreche ich auch an dieser Stelle meinen besten Dank aus. 
Ebenso danke ich meinem Kollegen, Herrn Prof. Dr. BesseRer, Direktor 
des Medizinaluntersuchungsamts in Münster i.W., der mich in die sero- 
icgischen Methoden eingeführt hat. H. 
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EIN BEITRAG ZUR KENNTNIS DES STOFFWECHSELS 
PANASCHIERTER PFLANZEN. 
“ Von 
WALTER SCHUMACHER. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 15. November 1927.) 


A. Einleitung. 


Die eigenartige und noch immer rätselhafte Erscheinung der Pana- 
schüre ist in den letzten Jahren wiederholt Gegenstand eingehender 
Untersuchungen gewesen. Neben den zahlreichen morphologischen und 
anatomischen Studien, für die nur auf Küsters ,, Pathologische Pflanzen- 
anatomie‘‘ (36) sowie das Sonderheft desselben Autors in LINSBAUERS 
Handbuch der Pflanzenanatomie (38) verwiesen zu werden braucht, hat 
sich insbesondere die Vererbungsforschung immer wieder mit bunten 
Pflanzen beschäftigt, seitdem bekannt wurde, daß die Erbeinheit der 
Blattfarbstoffbildung nicht in allen Fällen den MENDELschen Gesetzen 
folgte. Eine Fülle von interessanten Beobachtungen ließ eine erstaun- 
liche Mannigfaltigkeit der Vererbungsmöglichkeiten dieses Merkmals er- 
kennen und führte zur Aufstellung einer ganzen Reihe von erblich scharf 
voneinander abgegrenzten Typen. So kennen wir, um nur nach BAUR (7) 
einiges herauszugreifen, eine nicht erbliche, aber infektiöse Buntblättrig- 
keit, eine erbliche und mendelnde mit ihren Unterteilungen der weiß- 
blättrigen, gelbblättrigen, chlorina-, albomarginata- und variegata-Sippen, 
und endlich Fälle einer nicht mendelnden Buntblattrigkeit, unter denen 
neben Formen, die die Panaschiire nur durch die Mutter vererben, 
namentlich eine Art bis in die neueste Zeit Interesse erregt hat, bei der 
die Buntblattrigkeit zwar durch beide Eltern übertragen werden kann, 
die MenpeLschen Gesetze jedoch keine Erklärung für die Verteilung 
der bunten Gebiete zu bieten vermégen. Den Hypothesen iiber ver- 
schiedene selbständige Plastidensorten als Trager der Erbeinheit, Uber- 
tritt von Plastiden mit dem generativen Kern in die Eizelle, Entmischung 
der Plastidensorten auf vegetativem Wege und Entwicklung zu Peri- 
klinalchimären stehen namentlich die von Noack (49—51) vertretenen 
Ansichten einer Stoffwechgelstérung in den Beziehungen zwischen Kern 
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und Plasma gegenüber, ohne daß eine endgültige Klärung bis jetzt mög- 
lich gewesen wäre. 

Neben dieser intensiven Forschungsarbeit trat nun bislang das Stu- 
dium der Physiologie der Panaschüre weit in den Hintergrund. So inter- 
essant all die besprochenen Erscheinungen, namentlich die Erörterungen 
über eine Lokalisation des Erbfaktors, auch sind, so wenig vermögen sie 
dem Physiologen zu sagen. Für ihn tritt aus allen Kombinationen nur 
immer wieder die eine Erscheinung zutage, daß in gewissen Zellen die 
Plastiden abnorm sind und aus irgendeinem völlig unbekannten Grund 
ihre normalen Farbstoffe nicht zu entwickeln vermögen. Es mußte aber 
von hohem Interesse sein, den Stoffwechsel solcher Zellen einmal näher 
kennen zu lernen, nicht allein in rein kausaler Beziehung zu dem Grund- 
problem der Panaschüre selbst, sondern auch in Hinblick auf manche 
andere Teilfragen der allgemeinen Physiologie. 

Seit den ausgedehnten Untersuchungen PANTANELLIs (59), von denen 
später noch öfters die Rede sein wird, ist aber darüber nur wenig be- 
kannt geworden. PANTANELLI charakterisierte damals die Albicatio als 
eine „konstitutionelle Krankheit, deren erste Zeichen als abnorme An- 
häufung von abbauenden, vor allem oxydierenden Fermenten auftreten‘, 
eine Auffassung, der sich auch SORAUER in seinem „Handbuch der 
Pflanzenkrankheiten“ anschloß. Vor allem fand PANTANELLI eine be- 
trächtliche Zunahme des Turgordruckes in den weißen Zellen, der von 
Störungen im allgemeinen osmotischen Verhalten, wie hohe Empfindlich- 
keit, rasches Erstarren und beschränkte Aufnahmefähigkeit der Proto- 
plasten für gelöste Stoffe, begleitet war. Der hohe Gehalt an oxydierenden 
Fermenten, auf den schon Woops (90) aufmerksam gemacht hatte, sollte 
bis zur Selbstverdauung des Plasmas und der Plastiden führen. 

Neben diesem ausgeprägten Krankheitsbilde stehen aber doch auch 
eine ganze Reihe von Beobachtungen, die es zweifelhaft erscheinen lassen, 
daß eine so tiefgreifende Erkrankung vorliegen sollte. Vor allem stößt 
man damit bei dem praktischen Gärtner auf großen Unglauben. Man kann 
sich in der Tat auch schwer dazu entschließen, an eine akute Krankheit 
zu glauben, wenn man sieht, wie mitunter große Äste wohlausgebildetes 
schneeweißes Laub tragen, das äußerlich in nichts normal ausgebildetem 
grünem nachsteht und sich durch die ganze Vegetationsperiode voll zu 
behaupten weiß. Daß eine abnorme Bildung und insofern eine Art Krank- 
heit vorliegt, ist ja ganz klar. Bekannt ist auch die manchmal große 
Empfindlichkeit weißer Teile gegen äußere Einflüsse, die jedoch durch- 
aus nicht immer zu einer Wachstumshemmung und -sistierung zu 
führen braucht. Auch die zuerst von SAPOSCHNIKOFF (64) festgestellte, 
von ZIMMERMANN (12) und WINKLER (89) bestätigte Tatsache, daß 
albine „Chloroplasten‘ bei Zuckerzufuhr sehr wohl Stärke zu bilden 
vermögen, obwohl sie normal nie solche enthalten, zeigt, daß die Ver- 
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anderungen doch nicht allzu tiefgreifend sein kénnen. Hierher gehért 
weiter der Befund KümmLers (34), der zeigen konnte, daß auch die 
Spaltöffnungen weißer Blatt-Teile, die gewöhnlich viel enger geschlossen 
sind als die der grünen Gebiete, unter gewissen Bedingungen (Licht, 
Feuchtigkeit) durchaus zu einer maximalen Öffnung befähigt sind. Ganz 
allgemein scheinen die weißen Zellen wesentlich ärmer an organischen 
Substanzen zu sein, ihr Trockengewicht ist geringer, was bei der fehlen- 
den Assimilation nicht wunder zu nehmen braucht. Aschenanalysen 
von CHURCH (16) und später von COLIN und GRANDSIRE (17) ergaben 
jedoch einen erhöhten Gesamtaschengehalt, speziell ein Überwiegen von 
K und P, dagegen weniger Ca im Vergleich zu grünen Blättern, während 
die vorhandenen Angaben über N schwanken und beträchtlich ausein- 
andergehen. 

Unter diesen Umständen mußte es reizvoll erscheinen, das ganze 
Problem mit den modernen biochemischen Methoden noch einmal aufzu- 
greifen. Die vorliegende Arbeit verfolgt das Ziel, den Stoffwechsel weißer 
und grüner Blatt-Teile vergleichend zu untersuchen, insbesondere etwa 
bestehende Stoffwechselunterschiede quantitativ festzulegen und nach 
Möglichkeit in ihrer Beziehung zu den Ursachen der Panaschüre aufzu- 
klären. Die Untersuchungen erstrecken sich auf die quantitativen Ver- 
hältnisse des N-Umsatzes, der Kohlehydrate, der Atmung und einiger 
Fermente, schließlich auf Fragen einer experimentellen Beeinflussung 
der Chlorophyllbildung. Die Einteilung der Arbeit ergibt sich daraus 
von selbst. Die vorhandene Literatur, die im vorstehenden nur ganz 
flüchtig gestreift wurde, wird, soweit sie in Betracht kommt, bei den 
einzelnen Kapiteln ihre Besprechung finden. 


B. Experimenteller Teil. 
I. Der N-Stoffwechsel. 
Der Eiweißgehalt in seiner Beziehung zum Grundproblem der Panaschüre. 


Eine vergleichende Untersuchung des N-Stoffwechsels durfte be- 
sonderes Interesse beanspruchen, da sie die Möglichkeit bot, Rück- 
schlüsse auf die Zusammensetzung und die Fähigkeiten des albinen 
Protoplasmas zu ziehen. Außerdem aber ließ sich erwarten, daß von 
hier aus Streiflichter auf ein anderes Gebiet der Physiologie fallen würden, 
das sich mit der Rolle der Chloroplasten bei der Eiweißsynthese be- 
schäftigte. Lakon (39) berichtete 1916, daß an panaschierten Blättern, 
die er mittels der makroskopischen und rein qualitativen Eiweißreak- 
tionen von MoLIScH prüfte, die weißen Blatt-Teile wesentlich schwächer, 
ja in den ganz weißen Gebieten von Acer Negundo kaum mehr wahr- 
nehmbar reagierten, während die grünen Teile sehr starke Reaktionen 
ergaben. Er zog daraus mit MoLıscH den Schluß, daß die Hauptmasse 
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des BlatteiweiBes in den Chloroplasten lokalisiert sein miisse, ein Ergeb- 
nis, das auch mit den späteren Untersuchungen von ULLRICH (78) durch- 
aus im Einklang steht. 

Die Feststellung des verminderten Eiweißgehaltes weißer Blätter bot 
an und für sich nichts Neues; es finden sich in der älteren Literatur 
wiederholt sogar quantitative Angaben, die dieses Verhältnis schon her- 
auslesen ließen. Allerdings schwanken diese Angaben beträchtlich. 
PANTANELLI, der sich, wie schon erwähnt, eingehend mit dem Studium 
der Panaschüre befaßte (1902—1905; 59, 60), gibt z. B. für Ulmus cam- 
pestris an, daß der auf Trockengewicht bezogene N-Gehalt grüner Blätter 
3,35%, beträgt gegenüber 2,68% für panaschierte Blätter, wobei sich die 
Eiweißzahlen wie 3,32 : 2,27%, verhalten. Daraus geht auch, wie Pan- 
TANELLI schon selbst betont, hervor, daß der Gehalt an nicht eiweiß- 
artigen Stickstoffverbindungen in den weißen Organen größer sein 
muß. Diese letzteren Angaben decken sich mit Ergebnissen von MoL- 
LIARD (1911, 1913; 46), der an einer Reihe von Objekten, und zwar für 
weiße und grüne Teile gesondert, einen wesentlich größeren Gehalt an 
löslichen N-Verbindungen in den weißen Gebieten feststellte, den er ohne 
weiteres als Ursache der Chlorophylizerstérung ansah. Im übrigen gibt 
er im Gegensatz zu PANTANELLI für die weißen Organe einen höheren 
Wert des Total-N an, ja, für zwei seiner Objekte (Acer pseudoplatanus 
und Evonymus japon.) lassen sich aus seinen Angaben unter Bezugnahme 
auf das Trockengewicht auch erhöhte Eiweißzahlen für Weiß errechnen. 
N'edrigere Eiweißwerte dagegen finden auch LAURENT, MARCHAL und 
CARPTAUX (40) in einer Arbeit, die sich zwar nicht ausdrücklich mit der 
Pax. ıschierung beschäftigt, die jedoch hier wenigstens erwähnt sei, da 
auf sie in einem anderen Zusammenhang noch einmal zurückzukommen 
sein wird. 

Da all diese Angaben unter sich immerhin beträchtliche Schwankun- 
gen zeigen und überdies nur auf Trockengewicht bezogen sind, mußte 
es zunächst notwendig erscheinen, durch Untersuchung einer größeren 
Anzahl möglichst verschiedenartig panaschierter Pflanzen ein eigenes 
Urteil über die tatsächlichen Verhältnisse zu gewinnen und die einzelnen 
N-Fraktionen getrennt quantitativ festzulegen. 

Die folgenden Untersuchungen wurden sämtlich mit der im Leipziger 
Institut üblichen Mikromethodik ausgeführt, in der Weise, daß die 
grünen und weißen Teile eines Blattes mit der Schere peinlich getrennt 
wurden, was bei der oft feinen Zeichnung ein etwas mühsames Arbeiten 
bedingt, für eine klare Scheidung der. Verhältnisse jedoch nicht zu um- 
gehen ist. Die Angaben der älteren Literatur beziehen sich nämlich 
zum Teil nur auf einen Vergleich grüner und panaschierter, also ganzer 
Blätter, so daß Fehler durch individuelle Blattunterschiede, Alter, Stel- 
lung, verschiedene Verteilung der weißen Gebiete usw. unvermeidlich 
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waren. Alle angeführten Werte sind auf Frischgewicht bezogen, das 
auch in unserem Falle die mit dem kleinsten Fehler behaftete Bezugs- 
konstante darstellen dürfte. Eine Bezugnahme auf die Flächeneinheit 
schaltet aus, da die weißen und grünen Flächenteile vielfach verschiedene 
Dicke aufweisen. Um gegebenenfalls eine ungefähre Umrechnung auf 
Trockengewicht zu ermöglichen, mag für einige der häufiger benutzten 
Objekte eine Angabe des durchschnittlichen Trockengewichtes voran- 
gestellt werden: 
Tabelle 1. 
Trockengewicht in % des Frischgewichtes 
Acer Negundo | Cornus alba | Brassica olerac. [Pélargon.sonale 


12,9 
16,5 








7,5 
9,8 


| Are 19,8 21,3 
Gan... 26,1 26,1 
Um ferner sicher zu gehen, daB nicht etwa auch normalerweise am 
griinen Blatt eine Differenz zwischen Blattrand und Zentralgewebe sich 
stérend bemerkbar machte, wurden zunächst rein griine Blatter von 
Acer Negundo nach den normal angenommenen Umrissen eines marginat 
panaschierten Blattes getrennt und einer orientierenden Analyse unter- 
worfen: 





























Tabelle 2. 
mg N in %/o 
Acer Negundo N in % des Total-N des Frisch- 
Rein griine Blatter gewichtes 
NH;-N 2-Amid-N Rest-N Léslich-N | Eiwei8-N Total-N 
Par ee 1,50 2,16 5,37 9,03 90,97 7700 
Zentrum. ... 1,53 2,18 6,09 9,80 90,20 6940 

















Das Ergebnis darf wohl, auch als Kontrolle der erreichten Genauig- 
keit, als befriedigend bezeichnet werden. Die Differenz im Total- und 
Rest-N erklärt sich zwanglos aus dem ungleichen Anteil der Vergleichs- 
teile an mitverarbeiteten größeren Blattrippen, die daher für die fol- 
genden Versuche von der Analyse ausgeschlossen wurden. 

Tabelle 3 gibt nun einen Uberblick über die Verteilung der N-Frak- 
tionen in einigen panaschierten Objekten (vgl. umstehende Tabelle). 

Betrachten wir hier zunächst die in der letzten Spalte unter Bezug- 
nahme auf das Frischgewicht aufgefiihrten Zahlen des Total-N, so zeigt 
sich, daß in der Mehrzahl der Fälle der Total-N-Gehalt grüner Organe 
den Gehalt der weißen übertrifft. Ich möchte das als den Normalfall 
bezeichnen, da er mir bei den zahlreichen späteren Analysen bei weitem 
am häufigsten entgegentrat. 

Es kommt aber doch auch vor — und diese Fälle sind absichtlich 
mit in der Tabelle aufgeführt —, daß sich diese Verhältnisse umkehren. 
Namentlich gilt dies für den Vergleich ganz weißer und ganz grüner 
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Organe. Hier erscheint also der Widerspruch, der zwischen den Angaben 
der älteren Autoren besteht, aufs neue und läßt zunächst keine 
andere Erklärung zu, als daß die Verteilung des Total-N auf die weißen 
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Tabelle 3. 
mg N in %/ 
N in % des Total-N des Frisch- 
Objekt gewichtes 



































NH;-N | 2-Amid-N Rest-N Löslich-N | Eiweiß-N Total-N 
Cornus {| Weißer | o17 | 079 | 1482 | 4465 | 5535 | 7757 
alba Repl 
2. VL 26 N aaa 1,65 | 5,66 316 | 1047 | 89,61 | 8480 
Abutilon bmg 278 | go | 3324 | 4212 | 57,90 | 7250 
Sawitzer 
Grünes 
11. V. 26 
6 211 | 094 | 2042 | 23,47 | 7653 | 9042 
Acer {| Weißer | 5041] 589 | 21,27 | 30,40 | 69,60 | 6968 
Rand 
Negundo 
12. VII. 26 || Grünes 
hm 2,59 | 0,83 9,23 | 1265 | 87,35 | 7926 
Acer {| Weiße | 5551 960 | 27253 | 39,18 | 60,82 | s642 
Nes Grüne 
19. V. 26 
— 0,94 | 1,0 4,06 600 | 94,00 | 7550 
=| er 251 | 10,30 | 11,22 | 2403 | 75,97 | 11102 
nigra 
Grünes 
3. V. 26 
> 1,89 | 1,56 8,28 | 1173 | 8827 | 9004 
Sambucus || Weiße | o7 | 1992 | 16,42 | 3205 | 67,94 | 9663 
: Blatter 
. Griine 
3. V. 26 
Bie, | 146 | 1,00 8,33 | 10,80 | 89,20 | 9627 
Peri- (| Weißes 
À 7 he 2,73 | 1236 | 17,58 | 32,67 | 67,33 | 5975 
salici Gran: 
31.V.26 | pong | 271 | 414 | 1345 | 2130 | 78,70 | 8945 
Brassica (| WeiBes 
; | ke = be = 46,50 | 53,50 | 5049 
aceph. Grüner 
2. XL 26 || Rena | — = ~~ 23,40 | 7660 | 7120 

















und grünen Teile einer Pflanze kein sicheres Charakteristikum für die 
Panaschiire zu sein scheint. 

Nun muß aber darauf aufmerksam gemacht werden, daß die Höhe 
des Total-N-Gehaltes überhaupt keine Konstante darstellt, sondern be- 
trächtlichen Schwankungen unterliegt, und daß gerade normal grüne 
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Blatter hier groBe Unterschiede zeigen kénnen. Die Griinde hierfiir 
können sehr mannigfaltiger Art sein, sicher spielt neben individuellen 
Verschiedenheiten das Blattalter eine große Rolle. Ich habe stets be- 
obachtet, daß es auch hinsichtlich der grünen Zentralteile schwer fällt, 
ganz einheitliches Material zu gewinnen. 

Für einen Vergleich weißer und grüner Gewebeteile kommen jedoch 
noch ganz andere Punkte in Betracht, auf die erst später erschöpfend 
eingegangen werden kann. Hier sei nur erwähnt, daß bei der begrenzen- 
den Rolle, die die Kohlehydrate in den albinen Stellen spielen, das Ver- 
hältnis von C zu N selbst bei einem etwas geringeren Total-N-Gehalt 
noch nach der Seite des N verschoben ist, so daß in den weißen Zellen 
stets Stickstoff im Überschuß vorhanden ist. Dementsprechend muß 
hier das nicht seltene Vorkommen von Nitraten von Einfluß sein und 
in gewissen Fällen, z. B. bei Sambucus nigra, berücksichtigt werden, da 
ein Teil des Nitrates bei der Kjeldahlveraschung erfaßt wird. Man wird 
daher gut tun, auf einen Vergleich der Total-N-Werte zunächst keinen 
zu großen Wert zu legen. 

Die Verhältnisse gestalten sich jedoch sofort eindeutig und klar, 
sobald man die prozentuale Verteilung der N-Fraktionen in bezug auf 
diesen Total-N ins Auge faßt. Hier zeigt sich nämlich durchweg, daß 
das weiße Gewebe im Vergleich zu dem grünen weniger Eiweiß, aber 
beträchtlich mehr lösliche N-Verbindungen enthält. Es ist klar, daß 
unbeschadet einer solchen Verteilung der Fall eintreten kann, daß bei 
größerem Total-N-Gehalt der weißen Gewebe auch die auf Frischgewicht 
bezogene Eiweißmenge einmal die der grünen übertreffen kann. Ich 
habe diese Beobachtung einige Male bei meinen Bestimmungen gemacht. 
Damit erklären sich aber ohne weiteres alle die früheren sich wider- 
sprechenden Angaben. Wir können als Regel festhalten, daß das weiße 
Gewebe stets in Hinblick auf die in ihm vorhandene Total-N-Menge 
weniger Eiweiß und mehr lösliche N-Verbindungen enthält als das ent- 
sprechende grüne, und daß dieser Verteilung meist, wenn auch nicht 
notwendig immer, die auf das Frischgewicht bezogenen absoluten N- 
Werte entsprechen. 

Von Interesse und für die spätere Aufklärung bedeutsam ist vor allem 
ein Vergleich der in drei Fraktionen untersuchten löslichen N-Verbin- 
dungen aus den weißen und grünen Gebieten. Setzen wir zur besseren 
Übersicht für einige Objekte der Tabelle 3 die Zahlenwerte der weißen 
Teile gleich Hundert, so ergibt sich folgendes Bild für die dazugehörigen 
grünen Gewebe (vgl. umstehende Tabelle 3a). 

Wir sehen hier eine ziemlich konstante geringe Differenz in den NH;- 
Werten, eine sehr große in den Amiden und eine ebenfalls große, aber in 
ihrem Ausmaß schwankende Differenz im Rest-N. Am auffallendsten 
ist der auBerordentlhic große Sprung im Gehalt an Amiden: Grüne Blatt- 
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teile führen iher nur etwa 15% von der im weiBen Gewebe vorhandenen 
Menge! Auch im Rest-N, also vornehmlich in den Aminosäuren, zeigen 
sich zuweilen, namentlich gegen Ende des Sommers, solche großen Unter- 
schiede, meist jedoch bleibt das Ausmaß der prozentualen Differenz 
zwischen Weiß und Grün hinter der gewaltigen Verschiebung im Amid- 
gehalt zurück. 














Tabelle 3a. 
Grüne Blatt-Teile in proz. Beziehung zu den weißen 
Randgebieten 
NHs-N | 2-Amid-N | Rest-N | Eiweiß-N 
Cornus alba . . 76,1 20,4 21,3 162 
Abutilon Sawitzer 75,9 15,4 64,4 132 
Acer Negundo . 79,9 14,1 43,4 125,5 
Sambucus nigra. 75,3 15,2 73,8 116,2 











Es war nun die nächste Frage, wie diese charakteristischen und auf- 
fälligen Verschiebungen in den N-Fraktionen der weißen Organe zu 
deuten waren. Die vorliegende Literatur erklärt sie, wıe schon kurz 
erwähnt, als einen Auflösungsprozeß, als eine ,,Selbstverdauung des 
Protoplasmas. Namentlich PANTANELLI weist auf diese „Verdünnung“ 
des Plasmas hin und erklärt sie durch Anwesenheit abnormer Mengen 
von proteolytischen Fermenten, die Plasma und Plastiden angreifen und 

Nun muß aber hier hervorgehoben werden, daß der Nachweis dieser 
abbauenden Enzyme nicht besonders eindrucksvoll erscheint. Abgesehen 
von anderen Bedenken, von denen schon in der Einleitung einige ange- 
deutet wurden, scheint das Beispiel, das PANTANELLI in seiner Zusam- 
menstellung in der Zeitschrift für Pflanzenkrankheiten (60) gibt, und 
das SORAUER (73) in sein Handbuch übernahm, nicht gerade glücklich 
gewählt. Wenn nämlich der Eiweißgehalt grüner Ulmus-Blätter in 
8 Tagen durch Autolyse von 3,32%, des Trockengewichtes auf 0,921% 
zurückgeht gegenüber 2,27% auf 0,604% bei panaschierten, so bedeutet 
das, daß nach 8 Tagen in den grünen Blättern noch 27,7%, des ursprüng- 
lichen Eiweißes, in den panaschierten aber 26,5%, vorhanden war. Be- 
trachtet man gar die Zwischenwerte nach 4 Tagen, so zeigt sich, daß die 
Autolyse der grünen Organe wesentlich rascher vor sich ging. Denn 
hier ergeben sich 57,7%, gegenüber 72%, des in den panaschierten Teilen 
ursprünglich vorhandenen Eiweißes. Angesichts der unvermeidlichen 
Fehlerquellen in solchen Analysen dürften selbst bei dem Endwert Zwei- 
fel an dem Vorhandensein besonders großer Mengen von proteolytischen 
Fermenten nicht unberechtigt sein. 

Aber selbst wenn man davon absieht, so erscheint doch die eigentliche 
Frage nach der Ursache der vermehrten löslichen N-Verbindungen mehr 
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umgangen als gelöst zu sein. Diese Frage darf doch wohl dahin präzisiert 
werden: Ist diese N-Differenz primär oder sekundär mit den Ursachen 
der Panaschüre verknüpft, mit anderen Worten: Ist eine Eiweißzersetzung 
Ursache des Albinismus, oder ist der Mangel an Eiweiß nicht vielmehr 
eine Folgeerscheinung, eine Folge der durch den Chlorophyllmangel be- 
dingten Sistierung der C-Assimilation? 

Eine solche Fragestellung ist aber einer experimentellen Bearbeitung 
zugänglich; namentlich verweist die Differenz im Gehalt der Amide 
deutlich auf die zweite Möglichkeit! Es ist nach den Ergebnissen von 
Mores (48) sicher, daß ein gewisser Kohlehydratmangel auch bei 
Blättern zunächst vermehrte Bildung von Amiden bedingt, und erst 
ein direkter Kohlehydrathunger zur Anhäufung von NH; in Blättern 
führt. Ein verminderter Kohlehydratgehalt der weißen Teile durfte 
aber ohne weiteres wahrscheinlich erscheinen. SMIRNow (71) hat diese 
Verhältnisse quantitativ bei Acer Negundo bestätigt; ich selbst habe 
entsprechende Messungen an einem anderen Objekt vorgenommen, auf 
die noch später zurückzukommen sein wird. Es mußte daher von großem 
Interesse sein, zu untersuchen, wie sich die weißen Organe bei einer Zu- 
fuhr von Kohlehydraten hinsichtlich ihres N-Stoffwechsels verhalten 
würden. Wenn nämlich auch hier die verfügbare Menge der Kohlehydrate 
im Sinne PRJANISCHNIKOWs nur ein begrenzender Faktor für die Eiweiß- 
bildung darstellte, so mußte es gelingen, durch Zuführung von rasch 
permeierenden und für eine Eiweißsynthese leicht verwendbaren Kohle- 
hydraten die Differenz im Eiweißgehalt der weißen und grünen Teile 
weitgehend zu nivellieren. 

Um diese Frage zu entscheiden, habe ich eine Reihe von Fütterungs- 
versuchen mit Zucker durchgeführt. Die abgeschnittenen Blätter wur- 
den nach den Angaben von MoTHEs mit 1%iger H,O,-Lösung sorgfältig 
abgewischt und mit der Oberseite in Glasschalen auf 5%ige sterilisierte 
Glukoselösungen gebracht, die je nach den Umständen in 1—2tägigem 
Wechsel erneuert wurden, wobei das Blattmaterial abermals mit H,O, 
behandelt wurde. Auf diese Weise ließen sich die Blätter leicht 8 Tage 
ernähren, ohne daß eine Störung durch Pilz- oder Bakterienentwicklung 
zu befürchten war. Um einen Vergleich zu ermöglichen, wurden stets 
die Werte von auf Wasser schwimmenden Kontrollproben und meist 
auch die Anfangswerte bestimmt. Auch wurde Wert auf möglichst 
gleichartiges Material gelegt, was sich allerdings stets nur mit einer 
gewissen Einschränkung erreichen läßt. Die Versuche wurden im Dun- 
keln durchgeführt, die Temperatur schwankte zwischen 16—18°. Das 
Resultat ist aus Tabelle 4 ersichtlich, die einen Teil der in wiederholt 
durchgeführten Versuchen ermittelten Analysenwerte enthält. 

Es zeigt sich hier übereinstimmend, daß die weißen Blattgebiete bei 
Zuckerzufuhr Eiweiß synthetisieren auf Kosten ihrer löslichen Stick- 
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Tabelle 4. 





N in % des Total-N zuwachs 
NHs-N | 2-Amid-N | Best-N | Löslich-N | Eiweiß-N | Glukose 


Acer Negundo 23. VI. 














6Tageauf Wasser || Weißer 4,25 | 10,80 | 23,17 | 38,22 61,78 _ 
6 „ , Zucker Rand 2,20 5,36 | 12,13 | 19,68 80,32 | 18,54 
6 „ ,, Wasser Grünes ;| 3,60 6,78 | 12,29 | 22,67 77,33 _ 
6 ,, . Zucker | Zentrum || 2,32 3,32 9,97 | 15,60 84,40 7,07 
Acer Negundo 29. VII. 
Anfangswert . . WeiBer 48 13,4 24,3 42,5 57,5 _ 
5 Tage auf Wasser Rand 6,8 14,1 25,4 46,3 53,7 _ 
5 „ „ Zucker 4,6 4,0 24,2 32,7 67,3 13,6 
Anfangswert . . | Go, (| #1 4,5 9,7 | 18,4 81,6 
5 Tage auf Wasser ere 3,9 12,2 6,2 22,2 77,8 — 
5 „ „ Zucker 5,0 3,1 14,0 22,1 77,9 0,1 
Cornus alba 7. VII. 
Anfangswert . . Weißer 3,12 | 23,90 | 12,48 | 39,50 60,50 — 
6 Tage auf Wasser Rand 3,03 | 24,88 | 11,80 | 39,71 60,29 _ 
6 „ ,, Zucker 5,31 17,08 | 10,89 | 33,28 66,72 6,43 
Anfangswert . . Grünes 2,09 4,92 3.97 | 10,98 89,02 _ 
6 Tage auf Wasser ei 2,51 9,42 1,23 | 13,16 86,84 — 
6 „ ,, Zucker 2,89 4,76 5,21 12,86 87,14 0,30 














stoffverbindungen, wobei neben den Aminosäuren, wie vermutet, vor 
allem die Amide abnehmen. In Anbetracht der verhältnismäBig kurzen 
Versuchszeit und der für einen Eiweißaufbau relativ ungünstigen hohen 
Temperatur darf diese Synthese sogar als recht energisch bezeichnet 
werden. 

Damit fallen aber die PANTANELLISchen Ansichten über die Selbst- 
verdauung des Protoplasmas durch abnorme Fermentproduktion voll- 
ständig in sich zusammen : Die Eiweißdifferenzen zwischen den grünen und 
weißen Blattgebieten sind keine Zersetzungserscheinung, sondern eine Folge 
mangelnder Kohlehydrate, eine notwendige Folge der fehlenden Assimila- 
tion, sie sind nicht primär, sondern sekundär mit den Grundfragen der 
Panaschüre verknüpft! Letzteres folgt zunächst noch nicht zwingend 
allein aus diesen Versuchen, wird aber im weiteren Verlauf dieser Ab- 
handlung noch weiter bestätigt werden (vgl. S. 175ff.). 

Von Interesse war hier nun weiter die Frage, ob sich bei diesen 
Eiweißsynthesen irgendein Einfluß der grünen Blatt-Teile auf die weißen 
oder umgekehrt erkennen lassen würde. Dies ist jedoch nicht der Fall, 
der Aufbau erfolgt ganz unabhängig davon, ob die weißen Gebiete mit 
den grünen in Zusammenhang belassen werden oder nicht. Tabelle 5 
zeigt das Ergebnis eines entsprechenden Versuchs: 
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Tabelle 5. 
Objekt _ N in % des Total-N 
Acer tern NH;-N |2-Amid-N | Rest-N | Löslich-N | Eiweis-N 
Anfangswert .... 48 13,4 243 42,5 57,5 
Getrennt auf Wasser . Weiß 6,8 14,1 25,4 46,3 53,7 
Mit Grün „ ber Rand 5,6 12,8 26,2 44,6 55,4 
Getrennt ,, Zucker. 6,0 5,9 21,7 33,6 66,4 
Mit Grün ,, PERS 4,6 4,0 242 32,7 67,3 
Anfangswert . . .. } 41 45 | 9,7 | 184 81,6 
Getrennt auf Wasser . Grünes 3,9 12,2 6,2 22,2 77,8 
Mit Weiß ,, ve 4 Zen 3,5 89 9,2 21,6 78,4 
Getrennt ,, Zucker. 5,0 3,1 14,0 22,1 77,9 
Mit Weiß ,, re 4,1 4,1 12,1 20,3 79,7 





























Aus den Tabellen 4 und 5 läBt sich aber ein anderer interessanter 
Antagonismus erkennen. MoTHEs (48) weist darauf hin, daß er bei ab- 
geschnittenen grünen Blättern durch Zuckerfütterung keine Eiweiß- 
synthese auf Kosten der Amide erzielen, sondern meist nur den Eiweiß- 
abbau hemmen konnte. Die grünen Blätter enthalten eben im normalen 
Zustand Kohlehydrate im Überschuß, so daß eine künstliche Zufuhr von 
Zucker auf ihren Eiweißgehalt keine Wirkung auszuüben vermag. 
Füttert man dagegen panaschierte Blätter, wie ich das vorstehend tat, 
so tritt scharf getrennt unmittelbar nebeneinander im weißen Rand 
unter Abnahme der Amide der Eiweißaufbau ein, während die grünen 
Gebiete daneben das oben beschriebene Verhalten eines nur mehr oder 
weniger stark gehemmten Abbaues zeigen. 

Die Frage nach einer wechselseitigen Beeinflussung der weißen und 
grünen Blatt-Teile hat mich längere Zeit auch in anderer Hinsicht be- 
schäftigt, jedoch mit gänzlich negativem Erfolg. Die von der Mosaik- 
krankheit des Tabaks und von den Studien über die infektiöse Chlorose 
übernommene Vorstellung eines ,,Contagium vivum fluidum“ (BENWE- 
RINCK [9]) findet sich in einer anderen Form auch bei PANTANELLI, der 
„zerstörungbringende Stoffe‘‘, speziell oxydierende Fermente, durch 
das Leptom des Stammes in die Blattstiele und Nerven der Blätter 
gelangen läßt, von wo sie „alle Parenchymzellen, womit sie in Verbin- 
dung treten, offenbar mehr energetisch oder durch schlechte Nahrungs- 
versorgung und -ableitung‘‘ beeinflussen sollen. 

Diese Vorstellungen sind reichlich unklar. Abgesehen davon, daß es 
z.B. bei einem marginat panaschierten Blatt schwer fällt, sich vorzu- 
stellen, wie ein solcher Einfluß durch das grüne und grün bleibende 
Zentralgewebe hindurch auf den weißen Rand ausgeübt werden sollte, 
scheint PANTANELLI offenbar die Beziehung zwischen dem Verlauf der 
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Blattnerven und der Begrenzung der weiB-grünen Felder weit zu über- 
schätzen, worauf schon Küster (36) aufmerksam gemacht hat. 

Trotzdem habe ich, um diesen Leitungsfragen noch etwas nachzu- 
gehen, verschiedene Versuche unternommen. So ließ ich unter anderem 
einmal in abgeschnittenen Zweigen des randpanaschierten Acer Negundo 
Farblösungen (am besten Säurefuchsin 1: 2000) aufsteigen und beob- 
achtete das Eindringen des Farbstoffes in die grünen und weißen Ge- 
biete. Die Verteilung war durchaus gleichmäßig. Ein Durchschneiden 
der Leitbündel zwischen Weiß und Grün, was sich bis zu den Nerven 
3. Ordnung leicht bewerkstelligen läßt, bleibt dabei auf die Wasser- 
versorgung der weißen Randgebiete ohne jeden Einfluß. Ich sah inner- 
halb einer Stunde eine deutliche Färbung der Spitze eines Blattes ein- 
treten, an dem sowohl der Hauptnerv als auch sämtliche größeren 
Seitennerven schon im unteren Drittel des Blattes auf mindestens 1 cm 
lange Strecken unterbrochen waren. So zugerichtete Blätter halten sich 
auch am Baume, wenn sie nicht vom Wind zerfetzt und abgerissen 
werden, wochenlang, ohne abzutrocknen, und lassen damit die mechani- 
sche Funktion der größeren Rippen auffällig in Erscheinung treten. 

Aber nicht nur die Wasserversorgung vermag ohne weiteres eine 
Unterbrechung ihres normalen Weges zu überwinden, auch die organi- 
schen Nährstoffe scheinen durchaus nicht an eine Wanderung in den 
Hauptnerven gebunden zu sein. Ich erinnere nur an Ergebnisse von 
Lope, der zeigte, daß die nächtliche Stärkeabwanderung trotz einer 
Unterbrechung der Hauptrippen ungestört vor sich geht. Ich habe 
Blätter, an denen sämtliche größeren Rippen zwischen weißen und 
grünen Teilen durch breite Schnitte unterbrochen waren, nach 12 Tagen 
vom Baume genommen und sie in ihrem Eiweißgehalt mit einer unver- 
letzten Kontrollprobe verglichen. Das Ergebnis geht über individuelle 
Schwankungen kaum hinaus (Tabelle 6): 














Tabelle 6. 
Objekt N in % des Total-N 
Acer Negundo NH;N |2-Amid-N | Rest-N | Löslich-N | Eiweiß-N 
Durchschnittene Leit- Weißer 
DR rae Rand 3,01 7,29 22,75 | 33,05 66,95 
Kontrolle. . . . . . 3,24 5,89 21,27 | 30,40 69,60 
Durchschnittene Leit- Grünes 
Drang, “u RER 2,74 1,96 9,55 | 14,25 85,75 
Kontrolle. . . . .. centrum [lose | 0,83 | 9,23 | 1265 | 87,35 

















Aus diesen Untersuchungen geht hervor, daB die Nerven und Leit- 
bündel weder im Sinne PANTANELLIS noch hinsichtlich der Allgemein- 
ernährung der weißen Teile eine entscheidende Rolle spielen dürften. 
Auch die anatomische Untersuchung über die Verteilung der leitenden 
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Elemente in weißen und grünen Blatt-Teilen (FUNAOKA [20] u. a.) bietet 
ja dafür keine wirklichen Anhaltspunkte. Die durchaus nicht immer 
auftretende schwächere Ausbildung des Leitungssystems fügt sich ganz 
einer allgemeinen schwächeren Entwicklung der weißen Teile ein und 
dürfte wie jene nur sekundärer Natur sein. 

Allenfalls könnte man aus den Ergebnissen vielleicht noch auf eine 
gewisse befristete Selbständigkeit des weißen Gewebes schließen, für 
das auch noch andere Beobachtungen vorhanden sind. Rein weiße Triebe 
zeigen nämlich, wenn sie abgeschnitten in Wasser gestellt werden, mit- 
unter eine beträchtliche Lebensdauer. Ich habe auch solche am Baum 
befindliche Äste geringelt und erst nach etwa 3 Wochen ein Absterben 
der Blätter beobachtet. Dabei scheint noch eine Ringelungsbreite von 
1 cm glatt überwunden zu werden. 

In diesem Zusammenhang haben ferner Untersuchungen Interesse, 
die zu Beginn der Herbstfärbung und des Laubfalles unternommen 
wurden. Es ist bekannt, daß das Vergilben der grünen Blätter in 
einem gewissen, ursächlich noch nicht klar erkennbaren Zusammenhang 
mit ihrem Eiweißgehalt steht. Es war die Frage, wie sich die weißen 
Randteile in ihren N-Fraktionen verhalten würden, wenn dieses Ver- 
gilben im grünen Zentrum einsetzte. Zur Untersuchung kamen Blätter 
von Acer Negundo Ende September und Anfang Oktober. Die September- 
blätter zeigten in ihren grünen Gebieten gerade erkennbar beginnende 
Verfärbung, die Oktoberblätter waren goldgelb gefärbt und lösten sich. 
noch voll turgeszent, bei Berührung leicht von den Zweigen. In beiden 
Fällen war in den weißen Randteilen außer kleineren, lokal vertrockneten 
Gebieten, die natürlich von der Analyse ausgeschlossen wurden, keine 
Veränderung im normalen Aussehen zu erkennen. 

Tabelle 7 zeigt sowohl die absoluten N-Zahlen als auch die prozen- 


tuale Verteilung. 
Tabelle 7. 


Acer Negundo NH;-N | 2-Amid-N} Rest-N |Löslich-N | Eiweiß-N | Total-N 








N in °/,, des 
Weißer Rand }| Frischgewichtes 
2LIL26 || Nin%des | 57 | ns | 151 | 323 | 67,7 | — 


363 734 966 | 2063 4330 | 6393 























Total-N 
Weißer Rand {|9/,,Frischgewicht| 501 | 646 | 645 | 1792 | 2838 | 4630 
11. X. 26 0, Total-N | 10,8 | 139 | 13,9 | 387 | 613 | — 
Grünes )| 0, Frischgew | 211 | 710 | 277 | 1198 | 6136 | 7334 
Zentrum 0, TotalN | 29 | 9,7 | 38 | 163 | 83,7 
21. IX. 26. si 2 ‘ 
Sr lp Frischgew. | 187 | 486 | 576 | 1249 | 2772 | 4021 
à peer o, Total-N | 46 | 121 |143 | 31,1 | 689 | — 
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Diese Zusammenstellung zeigt erneut, daB von einer progressiven 
Eiweißzersetzung im Sinne PANTANELLIS keine rede sein kann. Noch 
im September zeigen die weiBen Randgebiete im Vergleich zu den griinen 
durchaus normales Verhalten. Es hatte sich nun aber vielleicht erwarten 
lassen, daB die beginnende Verfärbung und das Aufhéren der Assimilation 
in den grünen Zentren die weißen Ränder zu einem erhöhten Abbau 
zwingt. Tatsächlich verläuft dieser aber in den grünen Teilen viel inten- 
siver, die weißen Gebiete scheinen nur zögernd in diesen ganzen Prozeß 
hineingezogen zu werden. Das Endstadium vom 10. XI., einen Tag 
bevor die letzten Blätter vom Baume fielen, zeigt deutlich, daß sowohl 
die Total-N-Auswanderung als auch der Eiweißabbau im weißen Rand 
relativ geringer sind als bei den grünen Teilen: die absoluten Zahlen sind 
hier in beiden Fällen höher als die der grünen. Diese Beobachtung wird 
man bei der Diskussion über einen Gleichgewichts- oder Hungerzustand 
der weißen Organe nicht außer acht lassen dürfen. Auffällig ist der 
hohe NH;-Gehalt, der eventuell als Hungerbild im Sinne PryaniscHnt- 
Kows gedeutet werden könnte. Doch sei schon hier auch auf die hohe 
Acidität von Acer Negundo (p, = 2,54—2,67) hingewiesen (Ammonsalz- 
typ nach RuHLAND und WETZEL). 

Die Abhängigkeit der N-Fraktionen vom Kohlehydratgehalt, die ja 
aus den ersten Versuchen eindeutig hervorgeht, gibt uns nämlich nicht 
so ohne weiteres das Recht, von einem physiologischen Hungerzustand 
der weißen Blatt-Teile zu sprechen. Außer den zuletzt erwähnten Befun- 
den über die herbstliche Auswanderung liegen auch noch eine Reihe von 
anderen Beobachtungen vor, auf die bei Besprechung der Atmungsver- 
suche noch zurückzukommen sein wird, die dafür sprechen, daß der 
Gesamtzustand auch in energetischer Beziehung ziemlich ausgeglichen 
ist. Diese Fragen werden später noch einmal erörtert werden. Hier soll 
davon zunächst nur der ursächliche Zusammenhang zwischen den N- 
Differenzen und dem Ausbleiben der Chlorophylisynthese noch einmal 
aufgegriffen werden. 

Es war im vorstehenden ausgesprochen worden, daß diese N-Ver- 
schiebungen nicht ursächlich mit der Panaschüre verknüpft seien. Das 
bedarf nun noch einer eingehenderen Betrachtung. Wenn auch die 
prompte Eiweißsynthese, die auf Darbietung von Zucker erfolgt, ohne 
daß dabei auch ein Ergrünen einsetzte, es wenig wahrscheinlich macht, 
so wäre doch immerhin denkbar, daß eine mangelhafte Kohlehydrat- 
zufuhr im jugendlichen Zustand, die aus irgendwelchen Gründen partiell 
erfolgen könnte (SoRAUER vermutet z.B. Druckverhältnisse in der 
Knospenlage), eine Ausbildung von Chlorophyll in den eiweißarmen 
Plastiden hemmen könnte. Es ist ja bekannt, daß man neuerdings zu 
der Ansicht neigt, daß das Chlorophyll in den Plastiden an Eiweiße 
adsorbiert ist. Da bis jetzt angenommen wurde, daß der zur Ausbildung 
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der Panaschüre führende Prozeß irreversibel ist, so könnte demgemäß 
vielleicht auch eine spätere Zuckerzufuhr nichts mehr ändern. Der Ein- 
wand scheint angesichts der leichten Eiweißsynthese, wie gesagt, wenig 
wahrscheinlich, ist jedoch immerhin einer experimentellen Prüfung zu- 
gänglich und wert. Man könnte versuchen, ganz junge Knospen, mit 
Zucker versorgt, zum Treiben zu bringen. Ich bin jedoch von einer 
anderen Seite dieser Frage noch einmal näher getreten. 

Es hat sich nämlich gezeigt, daß die Panaschierung keineswegs so 
völlig irreversibel ist. Betreffs der Einzelheiten muß auf die späteren 
Kapitel verwiesen werden. MoniscH (45) berichtete z. B. schon 1901 
von einer Brassica-Art, die in der Kälte panaschierte Blätter entwickelt, 
in der Wärme jedoch leicht zu ergrünen vermag. Dieses Objekt wählte 
ich mir zur Beantwortung einer ganzen Reihe von Fragen, unter anderem 
auch für die vorliegende, aus. Ich ließ zunächst eine panaschierte Frei- 
landpflanze im Warmhaus vollständig ergrünen und verglich sie dann 
hinsichtlich, ihrer N-Fraktionen mit den weißen Blättern einer anderen 
panaschierten Kältepflanze. Dabei wurde auch ein etwaiger Altersunter- 
schied durch Untersuchung zweier verschiedener Entwicklungsstadien 
berücksichtigt. Das in Tabelle 8 zusammengestellte Ergebnis überrascht 


Tabelle 8. 


N in % des Total-N 





Brassica oleracea 





NH;-N 2-Amid-N Rest-N Léslich-N | Eiweiß-N 





Weiß (Freiland) jung 218 | 2461 | 2408 | 50,87 | 49,13 
alt 1,73 | 29,50 | 29,01 | 60,24 | 39,76 

Ergrünt (Warm-|, jung 2,10 | 20,14 | 2140 | 43,64 | 56,36 
haus alt 1,63 | 2240 | 31,16 | 55,19 | 44,81 

















durch die verhältnismäßig geringen Unterschiede des Eiweißgehaltes. 
Auch die üblichen Amiddifferenzen sind durchaus geringfügig. (Das 
Resultat eines entsprechenden Versuchs mit Blättern von ein und der- 
selben ergrünenden Pflanze findet sich in Tabelle 12.) 

Ich brachte nun abgeschnittene jüngere und ältere Blätter einer 
panaschierten Freilandpflanze teils auf Zucker in die Kälte (3°), teils 
auf Wasser ins Warmhaus (20°). Nach 3 Tagen begannen die Blätter 
im Warmhaus leicht zu ergrünen. Das Analysenergebnis zeigt Tabelle 9 
(siehe S. 176). 

Vergleicht man diese Zahlen noch mit denen aus Tabelle 8, so sieht 
man ohne weiteres, daß der Eiweißgehalt in keiner Beziehung zu der 
Frage des Ergrünens oder Nichtergrünens stehen kann: die mit Zucker 
ernährten und absolut weiß bleibenden Blätter (selbst nach 3 Wochen!) 
besitzen einen beträchtlich höheren Eiweißgehalt als die ergrünenden auf 
Wasser. 
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Tabelle 9. 
N in % des Total-N 
Brassica oleracea 
NH;-N | 2-Amid-N | Rest-N | Löslich-N | Eiweiß-N 

Weil auf Zucker, 

A jung 2,21 19,41 21,18 42,80 57,20 
„Weiß“ auf Was- 

ser, warm, er- 

grünend. . . - 2,11 20,80 29,18 52,09 47,91 
WeiB auf Zucker, 

Rp 20 alt 1,89 21,00 30,32 53,21 46,79 
„Weiß“ auf Was- 

ser, warm, er- 

griinend. . . A 2,74 25,67 31,43 59,84 40,16 
Warm etiolierte 

junge Blätter 1,82 30,83 30,76 63,41 36,59 

















Wie weit der Eiweißgehalt sinken kann, ohne daß dadurch die 
Chlorophylibildung auch nur irgendwie beeinträchtigt würde, zeigt die 
der Tabelle 9 angefügte letzte Spalte. Es handelt sich hier um eine 
Analyse junger Blätter von einem Exemplar, das vorher 10 Tage ver- 
dunkelt im Warmhaus gehalten worden war. Das Material wurde un- 
mittelbar nach dem Aufdecken verarbeitet, die Pflanze ergrünte darauf 
trotz ihres auch in absoluten Zahlen sehr niedrigen Eiweißgehaltes von 
nur 36% des Total-N kräftig im Verlauf von 5 Stunden. Der Versuch 
wird in anderem Zusammenhang später genauer besprochen werden, für 
die absoluten Stickstoffzahlen sei auf Tabelle 10 verwiesen. 

Man könnte nun gegen diese Versuche vielleicht noch einwenden, 
daß das Beispiel dieser kältelabilen Brassica-Art einen Sonderfall dar- 
stelle und daß er darum, wie ja auch schon Mo.iscu andeutete, nicht 
mit anderen panaschierten Pflanzen verglichen werden dürfte. Wir 
werden indessen später sehen, daß diese Kältelabilität durchaus keinen 
so besonderen Fall darstellt, sondern sogar ziemlich häufig vorkommt, 
und daß gerade die von mir bisher untersuchten Objekte, Acer Negundo 
und Cornus alba, sich darin durchaus der Kohlvarietät an die Seite stellen 
lassen (vgl. Kapitel V). 


Eiweißgehalt und Chloroplasten. 

In diesem Zusammenhang sei schließlich noch auf die quantitative 
Beziehung zwischen Chloroplasten und Eiweißsynthese hingewiesen, die 
bereits einleitend angedeutet wurde. Es liegt nicht im Rahmen dieser 
Arbeit, diese Fragen hier grundlegend aufzurollen, es wird sich viel- 
leicht später einmal dazu Gelegenheit bieten. Immerhin mag hier das 
Wenige, das sich aus den bisherigen Analysenresultaten ablesen läßt, 
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kurz beleuchtet werden. Zu diesem Zwecke sind in Tabelle 10 die ab- 
soluten Werte einiger früherer Versuche zusammengestellt: 














Tabelle 10. 
4 Objekt mg N in °%/ des Frischgewichtes 
a NHs-N |2-Amid-N] Rest-N |Löslich-N|Eiweis-N | Total-N 
1| Brassica, jung, 254 | 2232 | 2435 | 4921 | 6576 | 11497 
kalt, Zucker Weiß 
2| Brassica, alt, | 
men 187 | 2072 | 2092 | 5251 | 4617 | 9868 
3] Brassica, jung, | 237 | 2272 | 2414 | 4923 | 6357 |11 280 
warm E ant 
4| Brassica, alt, | 154 | 2114 | 2941 | 5209 | 4230 | 9439 
warm 
5| Brassica, warm,| Ergrünungs | 149 | 2370 | 2365 | 4875 | 2813 | 7688 
etioliert fähig 
6] Weißer 


1 
| scar og spo 46 | 356 | 807 | 1309 | 5341 | 6650 








qu Grünes | 173 | 948 | 745 | 1166 | 6306 | 7472 
Zentrum 

8!) Acer Negundo, || Weißer | ogo | 662 | 1241 | 2183 | 5070 | 7253 
gli normal, Rand 

Freiland Grünes | 178 | 536 | 516 | 1230 | 7264 | 8404 
Zentrum 

"| Cornus alba | WeiBer | 168 | 1079 | 2217 | 3464 | 4293 | 7757 
al Rand 

ul normal, 


| Freiland | Bares ni 140 | 240 | 500 | 880 | 7600 | 8480 


Betrachten wir zunächst die ersten Spalten 1—3 und 2—4, so sieht 
man hier die weitgehende Ubereinstimmung sämtlicher N-Fraktionen 
für weiße und grüne Brassica-Blätter, von der vorstehend die Rede war, 
und aus der zusammen mit den Werten der Spalte 5 die Bedeutungs- 
losigkeit der Eiweißzahlen für das Ergrünen augenfällig hervortritt. 

Spalte 8—11 zeigt etwa Normaltypen der Stickstoffverteilung zwi- 
schen dem unbehandelten weißen und grünen Gewebe. Besonders groß 
ist hier, selbst in Anbetracht der Total-N-Differenz, der Unterschied 
des Eiweißgehaltes für Cornus alba. Daß man im ersten Fall bei Brassica 
nicht davon sprechen kann, daß ,,die Hauptmasse des Eiweißes in den 
Chloroplasten steckt‘, bedarf keiner weiteren Erörterung. Wir haben 
ja in dem rein weißen Gewebe überhaupt keine Chloroplasten, sondern 
nur das infolge des Farbstoffmangels zur Photosynthese unfähige farb- 
lose Stroma (Leukoplasten?). Auch bei anderen Objekten als Brassica 
baut dieses weiße Gewebe bei Zuckerfütterung ohne weiteres Eiweiß 
auf und nähert damit seinen Eiweißgehalt dem der grünen Zellen an. 

Planta Bd.5. 12 
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Ob diese Annäherung auch bei Cornus und Acer zu einem völligen Aus- 
gleich führt, vermag ich vorläufig noch nicht zu sagen, da länger aus- 
gedehnte Versuche im Sommer doch auf Schwierigkeiten stoßen. Die 
Ergebnisse bei Brassica, wo die Eiweißwerte ergrünter Blätter nicht 
nur erreicht, sondern sogar übertroffen wurden, lassen indessen eine 
solche Annahme durchaus wahrscheinlich erscheinen. Damit würde aber 
der Faktor Chlorophyll in seiner Einwirkung auf die Eiweißsynthese 
lediglich mit dem Faktor Kohlehydrat gleichzusetzen sein. 

Über den Ort der Eiweißsynthese braucht dadurch noch nichts aus- 
gesagt zu sein. Nach den bisherigen Untersuchungen ist ja an einer 
Lokalisation von Eiweiß in den normalen Chloroplasten nicht zu zwei- 
feln. Will man daran festhalten, daß die Chloroplasten des grünen 
Blattes bevorzugte Stellen der Eiweißsynthese sind, so müßte man unter 
Berücksichtigung vorstehender Analysenwerte nur fordern, daß der Aus- 
druck „Chloroplasten‘‘ durch den allgemeineren der ‚,Plastiden‘‘ ersetzt 
wird. Da eine Beobachtung der farblosen Gebilde in den weißen Zellen 
auf mancherlei Schwierigkeiten stößt (vgl. Kap. V), habe ich die Ver- 
folgung dieser Fragen, als über den Rahmen meiner Untersuchung hinaus- 
gehend, für eine spätere Arbeit zurückgestellt, so daß das Vorstehende 
nur als Material gewertet werden mag. Ich möchte aber doch darauf 
hinweisen, wie nötig es auch hier ist, daß die Untersuchungen auf eine 
quantitative Basis gestellt werden. Es ist mir wiederholt aufgefallen, 
daß der Ausfall der qualitativen Eiweißproben, wie sie z. B. Lakon (39) 
beschreibt, nicht immer ein richtiges Bild von den tatsächlich vorhan- 
denen Eiweißmengen ergibt, und daß man z. B. bei\Acer Negundo ganz 
gewaltige Eiweißdifferenzen festzustellen glaubt, während sich die abso- 
luten Mengen wie 5:6 verhalten (vgl. Tabelle 10, 6/7). Es ist ja be- 
kannt, daß unsere Eiweißreaktionen meist nur Reaktionen ganz be- 
stimmter Gruppen von Verbindungen sind, die am Aufbau der Eiweiß- 
komplexe beteiligt sind, und man wird wohl zu beachten haben, daß 
das bei unseren quantitativen Bestimmungen gefällte Eiweiß sehr wohl 
qualitative Unterschiede aufweisen kann. Wie weit diese Erwägungen 
für den Spezialfall der Panaschüre zutreffen, vermag ich vorläufig noch 
nicht zu sagen. 


Das Nitratreduktionsvermögen. 

Halten wir als Ergebnis aller bisherigen Versuche fest, daß die weißen 
Zellen bei Zuckerzufuhr nicht nur Stärke, sondern auch Eiweiß synthe- 
tisieren, und daß das Ergrünen keineswegs durch den gewöhnlich niederen 
Eiweißgehalt gehemmt ist, so bleibt uns noch ein kleines Teilgebiet des 
N-Stoffwechsels zur Besprechung übrig, das sich mit den Fragen der 
Nitratreduktion im chlorophyllfreien Gewebe als Ausgangspunkt der 
gesamten N-Synthesen befaßt. An Literatur fehlt es darüber fast ganz. 
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Timpe (74) erwähnt in seiner Dissertation (1900), daß sich bei Nitrat- 
fütterung das Nitrat in den weißen Gebieten anhäufe. Außerdem haben 
auch LAURENT, MARCHAL und CARPIAUX (40) in ihrer bereits erwähnten 
Arbeit, in der sie den Einfluß des Lichtes auf die N-Assimilation der 
höheren Pflanzen untersuchten, auch panaschierte, bzw. rein weiße 
Objekte herangezogen. Abgesehen davon, daß ihr Resultat, wonach 
das Licht zur N-Assimilation nötig sei, heute als widerlegt gelten darf, 
haben diese Autoren NO,- oder NH,-Lösungen zusammen mit Zucker 
geboten, so daß ihre Schlüsse auf eine Eiweißsynthese allein dadurch 
fü: die panaschierten Objekte anfechtbar werden. Uns interessiert hier 
nur die Frage, ob die weißen Organe, wie aus dem Befund Tımp&s hervor- 
gehen könnte, eine verminderte Reduktionsfähigkeit besitzen. 

Ich habe den Versuch Tımres wiederholt. Tatsächlich geben z. B. 
Zweige von Cornus alba schon nach eintägigem Aufenthalt in einer Nähr- 
lösung (v. DERÜRONE) mit Diphenylamin sehr starke Nitratreaktionen an 
den weißen Blatträndern. Es ist aber gar nicht nötig, das Nitrat von 
außen zuzuführen, es gibt eine ganze Reihe von panaschierten Pflanzen, 
die schon im Normalzustand dieses Verhalten zeigen. Dazu gehört z. B. 
der als Nitratpflanze bekannte panaschierte Sambucus, ferner Abutilon 
Sawitzer, Brassica oleracea, Oplismenus imbecillis, panaschierte Arten 
von Tradescantia, Fuchsia u.a. Legt man nun ein solches Blatt, das 
also entweder künstlich mit Nitrat angereichert wurde oder dieses schon 
normal in seinem weißen Gewebe enthielt, auf eine Zuckerlösung, so 
beginnt nach wenigen Tagen das Nitrat zu verschwinden, zunächst oft 
nur lokal, bis schließlich die Diphenylaminreaktion vollkommen und 
überall negativ wird. Auf eine Wiedergabe der Versuchsprotokolle kann 
in Anbetracht der rein qualitativen Reaktionen verzichtet werden. Ich 
habe solche Versuche mit Blättern von Cornus alba, Sambucus nigra, 
Oplismenus imbecillis und Brassica oleracea, und zwar für das isolierte 
weiße Gewebe allein, wie auch in Zusammenhang mit dem grünen, mit 
stets gleichem Erfolg wiederholt durchgeführt und nur bei sehr dicken 
Tradescantia-Blättern keine ganz eindeutigen Ergebnisse erhalten. 

Die Zeit, die zu einer völligen Reduktion nötig ist, ist verschieden 
(meist 4—8 Tage bei 5%igen Glukoselösungen) ; sie hängt unter anderem 
vermutlich mit der Menge von löslichen N-Verbindungen zusammen, 
die jeweils in dem Blatt vorhanden sind. 

Eine Ausnahme von dem allgemeinen Verhalten der panaschierten 
Pflanzen scheint Acer Negundo darzustellen, bei dem ich selbst nach 
l4tägigem Aufenthalt in einer nitrathaltigen Nährlösung in den weißen 
Rändern kein Nitrat nachweisen konnte. Den Grund dieses abweichen- 
den Verhaltens muß ich dahingestellt sein lassen. Eine NH,-Anhäufung 
scheint, wie aus dem in Tabelle 11 aufgeführten Versuch hervorgeht, 
dabei nicht einzutreten, so daß es wahrscheinlicher ist, daß das Nitrat 

12* 
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auf diesem Wege gar nicht aufgenommen wurde. DaB diese Zellen jedoch 
Nitrat normal reduzieren, wenn es ihnen zugefiihrt ist, konnte ich auf 
andere Weise zeigen, indem ich panaschierte Blatter 2 Tage lang in einer 
Nährlösung untergetaucht hielt und so fast gewaltsam mit Nitrat anfüllte. 
Die Blätter wurden darauf gut gewaschen, 3 Stunden lang unter fließen- 
dem Wasser gewässert, um nach Möglichkeit das in den Interzellularen 
noch vorhandene Nitrat herauszulösen, und dann teils auf Zucker, teils 
auf Wasser gebracht. Nach 12 Tagen war aus den mit Zucker ernährten 
Blättern das Nitrat bis auf einzelne kleine, lokal begrenzte Gebiete ver- 
schwunden, während die Blätter auf Wasser noch so intensiv wie zu 
Beginn mit Diphenylamin reagierten. Dabei wurde natürlich sorgfältig 
auf ein etwaiges Herausdiffundieren in die Außenlösungen geachtet. 

Somit dürfen wir allgemein annehmen, daß das auffällige Verhalten 
der weißen Gewebeteile gegenüber Nitraten nicht auf einer grundsätzlichen 
Unfähigkeit zur Reduktion beruht, sondern im Anschluß an die bisherigen 
Ergebnisse über den Eiweißaufbau in erster Linie durch die verminderten 
Kohlehydrate begrenzt wird. Es kann ja auch nicht wundernehmen, daß 
diese Zellen bei den großen Mengen von löslichen N-Verbindungen, 
Aminosäuren und Amiden, die sie normalerweise schon enthalten und 
nicht zu koppeln vermögen, zugeführtes Nitrat nur langsam reduzieren; 
ja, man darf erwarten, daß eine Zuckerzufuhr zunächst zum Aufbau 
der bereits vorhandenen und assimilierten N-Verbindungen und erst in 
zweiter Linie für die weitere Nitratreduktion nutzbar gemacht wird, 
trotzdem auch die vorhandenen Amide und Aminosäuren wahrscheinlich 
zum großen Teil noch einmal die NH,-Stufe durchlaufen, bevor sie in 
die Eiweißsynthese eingehen. 

Unter diesen Gesichtspunkten möge hier noch ein Versuch betrachtet 
werden, der, in Tabelle 11 zusammengefaßt, die Frage zu beantworten 
suchte, ob etwa eine gleichzeitige Zufuhr von NO, oder NH, mit Zucker 
eine erhöhte Eiweißsynthese hervorrufen würde. Unter dem Vorbehalt, 
daß Acer Negundo möglicherweise dem Eindringen von NO; einen ge- 
wissen Widerstand entgegensetzen könnte, zeigt der Versuch ein völlig 
negatives Ergebnis: die Eiweißsynthese wurde innerhalb der Versuchs- 
zeit lediglich durch den Zucker beherrscht. 





Tabelle 11. 
mg N in °%/oo 
Acer Ni N in % des Total-N des Frisch- 
gewichtes 


rein weiße Blätter 





NH;-N | 2-Amid-N | Rest-N | Löslich-N | Eiweiß-N | Eiweiß-N 





Anfangswert . . . . . 6,9 19,4 29,2 55,4 44,6 3517 
6 Tage auf Glukose .| 7,5 12,2 20,3 40,0 60,0 4485 
Glukose + 0,1%, KNO, | 59 | 11,3 |249 | 42,0 58,0 4663 


Glukose 
+ 0,1% NH, HCO,.| — _ _ — _ 4533 
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Aus diesen Zahlen darf weiter gefolgert werden, daß die weißen Zellen, 
wie schon bei der Besprechung der Total-N-Zahlen angedeutet wurde, 
unter normalen Umständen Stickstoff nicht nur in genügender Menge, 
sondern sogar im Überfluß besitzen. Die vorhandenen Kohlehydrate rei- 
chen für gewöhnlich nicht aus, um das gesamte Material zu Eiweiß zu ver- 
arbeiten, und so wird es auch erklärlich, warum gelegentlich hier sogar ein 
größerer Total-N-Gehalt gefunden werden kann. Wird Zucker in hin- 
reichender Menge geboten, so wird auch schließlich Nitrat in normaler 
Weise reduziert. Damit reiht sich aber diese erste Stufe des N-Stoffwechsels 
durchaus den übrigen Befunden im Sinne einer erst sekundär durch die 
Panaschüre bedingten Stoffwechseldifferenz ein. 


IL. Die Kohlehydrate. 

Die im vorstehenden aufgezeigte ursächliche Verknüpfung der zwi- 
schen weiBen und grünen Gewebeteilen bestehenden Stickstoffdifferenzen 
mit den Kohlehydraten lieB es wünschenswert erscheinen, einen wenn 
auch nur orientierenden Überblick über die Verteilung der Zucker zu 
gewinnen. Es war klar, daB ein Unterschied im Kohlehydratgehalt der 
weißen und grünen Blatt-Teile erwartet werden mußte, und es interessierte 
lediglich, das quantitative AusmaB dieser Differenz an einem Beispiel 
kennen zu lernen, zumal in Hinsicht auf die schon einmal kurz gestreifte 
Frage eines Hungerzustandes der weißen Organe. SmIRNow (71) gibt in 
einer Arbeit über Atmungsintensität und Peroxydasegehalt bei Acer 
Negundo, auf die später ausführlicher eingegangen werden muß, für die 
Kohlehydrate ein Verhältnis von 100 : 58,75 zwischen Grün und Weiß 
an. WEEVERS (80), der die Fragen nach der chemischen Natur der ersten 
Assimilationsprodukte untersuchte und dazu panaschierte Objekte heran- 
zog, findet z. B. für Ilex aquifolium 3,5:3,0% des Trockengewichtes, 
wobei in den weiBen Teilen nur Disaccharide gefunden wurden, während 
Cornus und Acer auch Monosen führten. Sonstige auf quantitativer 
Grundlage beruhende Angaben sind mir nicht bekannt geworden. 


Methodik. Zur Bestimmung der im folgenden beschriebenen Zuckerunter- 
suchungen wurde versuchsweise das in der Tierphysiologie gebräuchliche und 
bewährte Blutzuckermikroverfahren nach HaGEDORN und JENSEN (27) heran- 
gezogen. Die Schwierigkeiten einer exakten physiologischen Zuckerbestimmung 
liegen ja bekanntlich heute nicht in der eigentlichen chemischen Erfassung der 
Zucker, sondern in der Isolierung aus dem Gewebe und in der Befreiung von 
allen übrigen reduzierenden Substanzen. Wir bestimmen bei fast allen gebräuch- 
lichen Methoden ja lediglich das Reduktionsvermögen von Stoffen, von denen 
wir nur auf Grund unserer Isolierungsverfahren annehmen, daß sie allein aus 
Zuckern bestehen. 

Die Vorteile des Ferricyanidverfahrens liegen nun in der verhältnismäßig 
einfachen und exakten Bestimmung sehr kleiner Zuckermengen, die es z. B. 
leicht gestattet, bei einem angenommenen Durchschnittszuckergehalt von 
1% Frischgewicht gen von 0,1 g quantitativ zu verarbeiten. Damit aber 
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dürften die Fragen der Zuckerlokalisation sowie der Wanderung und Leitung 
einer experimentellen Bearbeitung zugänglich werden, sobald die Isolierungs- 
verfahren, die bei Pflanzen größere Schwierigkeiten bieten als in der Tierphy- 
siologie, hinreichend ausgearbeitet sind. 

Der von mir eingeschlagene und nachstehend kurz beschriebene Weg ist 
im einzelnen wohl noch verbesserungsbedürftig, für meine nur vergleichenden 
Untersuchungen durfte jedoch die erreichte Genauigkeit als genügend betrachtet 
werden. Das klein geschnittene, nötigenfalls zerriebene Material wird unter Zugabe 
von etwas reinem CaCO, mit etwa 80%igem, über KOH destilliertem Alkohol 
mehrere Stunden extrahiert. Die dazu nötige Zeit ist in gewissen Grenzen vom 
Objekt abhängig, bei Brassica war das Material nach 3stündiger warmer Ex- 
traktion erschöpft. Das Filtrat wird nach mehrmaligem Auswaschen und Ab- 
pressen des Filterrückstandes im Vakuum abgedampft, wobei die Zugabe von 
etwas ausgeglühtem reinem Sand von Vorteil ist, um ein Ankleben und dadurch 
erschwertes Ausziehen des Riickstandes zu vermeiden. Dieser wird mehrmals 
mit Wasser ausgezogen. Es resultiert dabei meist eine noch schwach gelb ge- 
färbte Lösung, die nun mit etwas festem PbCO, versetzt wird. Dann wird über 
feiner Holzkohle filtriert und einige Male mit warmem Wasser nachgewaschen, 
um einen Verlust an Zucker zu verhüten, Spuren von löslichen Bleiverbindungen, 
die bei der Ferricyanidmethode starke Fehler ergeben müssen, werden hierbei 
an der Kohle adsorbiert. Verschiedene Kontrollbestimmungen mit reinen 
Glukoselösungen zeigten, daß der durch diese Reinigungsmethoden bedingte 
Fehler 1% nicht überschreitet. Man erhält auf diese Weise meist wasserklare 
Lösungen, die nun ohne weiteres zur Zuckerbestimmung in der von HAGEDORN 
und JENSEN beschriebenen Weise benutzt werden können. Zuweilen bleibt auch 
hier noch eine leicht gelbliche Färbung, die jedoch auf die Zuckerbestimmung 
ohne Einfluß ist. Ich habe sie durch nochmaliges Abdampfen im Vakuum und 
Wiederaufnahme mit Wasser entfernt, ohne daß sich dadurch der Zuckerwert 
geändert hätte, Ein Teil des Materials wurde stets mit HCl hydrolysiert und 
nach genauer Neutralisation mittels Differenzmethode zur Bestimmung der vor- 
handenen Disaccharide benutzt. 


Mit diesem Verfahren ausgeführte Bestimmungen ergaben nun für 
Brassica oleracea eine Zuckerdifferenz zwischen den weißen und grünen 
Teilen von 15—25% (vgl. Tabelle 12). Das erscheint zunächst auffällig 
wenig, deckt sich aber mit der Höhe einer später zu besprechenden 
Atmungsbestimmung (Tabelle 13). Zweifellos sind bei anderen pana- 
schierten Objekten unter Umständen auch größere Differenzen vor- 
handen; für Abutilon Sawitzer fand ich in einer gelegentlich ausgeführten 
Kontrollbestimmung an gesamtreduzierenden Zuckern auf 1 g Frisch- 
gewicht 2,46 mg für Weiß gegen 6,98 mg für Grün. Es kommt bei Bras- 
sica noch der Umstand hinzu, daß das grüne Gewebe am Rande des 
Blattes liegt und eine Ableitung der Assimilate somit durch das weiße 
Gebiet hindurchführen muß. Tatsächlich beobachtete ich auch über 
Nacht ein Ansteigen des Zuckergehaltes in den weißen Teilen. 

Es interessierte mich nun vor allem die Frage, ob im Verlauf des 
Ergrünungsprozesses eine Änderung im Kohlehydratgehalt erfolgen und 
ob etwa eine erhöhte Zuckerzufuhr nach dem weißen, ergrünenden Ge- 
webe einsetzen würde, die für das Ergrünen von ursächlicher Bedeutung 
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ware. Zu diesem Zwecke wurde eine kräftige weißpanaschierte Pflanze 
aus dem Freiland ins Warmhaus (Mindesttemperatur 20°) gebracht und 


das Ergrünen in seiner Wirkung auf den Zuckergehalt analytisch alle 
2 Tage verfolgt. Das Ergebnis zeigt Tabelle 12. 











Tabelle 12. 
Bressics devevti, 2. XI. 26 4. XI. 26 6. XI. 26 8. XI. 26 
anna Weiß | Grün | weiß | Grün |“Weis| Grün |,,Weis“| Grün 
g Glukose auf 100 g 4 
Frischgewicht. . . 24,71 | 26,83} 11,74 | 15,44 | 9,15 |10,70 | 7,89 | 7,72 
g gesamtreduzierende 
Ze . 2.020 25,75 | 30,46 | 13,53 | 18,25 | 9,15 | 11,38 | 8,79 | 9,54 
Löslich-N in % des 
ZUBE Se 46,5 | 234 | — _ = — | 56,0 |31,0 
Eiweiß-N in % des 
Total-N ..... 53,5 | 766 | — = — — | 4,0 |69,0 


























Die Werte vom 2. XI. und 8. XI. beziehen sich auf unmittelbar 
übereinanderstehende ausgewachsene Blatter, die vom 4. und 6. XI. auf 
dasselbe Blatt. Größere Zuckerschwankungen sind für solche geringen 
Altersunterschiede kaum zu befürchten, eine Kontrollanalyse ergab 
z. B. für ein altes und ein mittleres Blatt noch gut übereinstimmende 
Werte (9,69 mg und 9,56 mg), während erst bei halb ausgewachsenen 
Blättern ein größerer Sprung auftrat. 

Tabelle 12 zeigt nun während des Ergrünungsprozesses eine dauernde 
Abnahme der Zucker in beiden Gebieten (weiß und grün), die sich in 
ihrem Ausmaße langsam verringert und offenbar einem neuen Gleich- 
gewicht zustrebt. Nach 6 Tagen sind jedoch auch die Zuckerdifferenzen 
zwischen dem grünen Rand und dem ergrünenden Innengewebe bis auf 
8% ausgeglichen und in ihrer absoluten Höhe bis auf etwa ein Drittel des 
ursprünglichen Gehaltes gesunken. 

Das ganze Bild ist sichtlich beherrscht durch einen gewaltig gestei- 
gerten energetischen Umsatz, der bei der großen Temperaturerhöhung 
(20°) durch die verhältnismäßig schmalen grünen Randgebiete zunächst 
nicht gedeckt werden kann und zu einem Verbrauch des vorhandenen 
Zuckers führt. Am größten ist naturgemäß der Sprung in den ersten 
2 Tagen. Interessant und für das Wesen des Vorganges bezeichnend 
ist dabei, daß auch der Eiweißgehalt prozentual noch zurückgeht. Es 
kann allerdings schwer entschieden werden, ob sich hierbei sekundär 
nicht auch schon eine Ableitung zugunsten der jungen, stark wachsen- 
den Blätter überlagert. Jedenfalls darf festgehalten werden, daß unter 
den hier beschriebenen Erscheinungen ein deutliches Ergrünen der 
analysierten Blätter erfolgte. ; 


























184 W. Schumacher: 


Diese Feststellung bedeutet hinsichtlich des Eiweißgehaltes eine 
ernent3 Bestätigung der im vorhergehenden Kapitel vertretenen An- 
sicht. Man wird aber nun auch hinsichtlich des Zuckergehaltes nur 
noch schwer von einem Mangel in ursächlicher Beziehung zur Pana- 
schüre sprechen können, wenn man berücksichtigt, daß zwei Drittel 
des vorhandenen Zuckers ohne Schädigung verbraucht werden kön- 
nen, ja, daß unter diesen Umständen sogar der Ergrünungsprozeß ein- 
setzte. 

Es ist von anderer Seite einmal ausgesprochen worden, daß die 
weißen Teile doch eigentlich auf Kosten der grünen parasitierten. Unter 
dem ersten Eindruck meiner Versuchsreihe habe ich den Gedanken 
erwogen, daß es tatsächlich erst der durch den erhöhten Zuckerverbrauch 
empfindlich werdende Mangel sein könnte, der die weißen Zellen zur 
Aufnahme der eigenen Produktion zwingt und zur Chlorophylisynthese 
anregt. Dem ist aber nicht so. Legt man nämlich zwei weiße Blatt- 
hälften nebeneinander auf Wasser und Zucker, so ergrünt das mit Zucker 
gefütterte Blatt in der Wärme regelmäßig rascher und intensiver. Doch 
muß ausdrücklich hervorgehoben werden, daß auch das ,,hungernde“ 
Blatt auf Wasser bei entsprechend hoher Temperatur voll ergrünt, und 
daß also diese Zuckerfütterung keineswegs eine notwendige Vorbedingung 
für das Ergrünen ist. Auch kann man in der Kälte die Blätter wochen- 
lang mit Zucker ernähren, ohne daß auch nur die geringste Chlorophyll- 
bildung sichtbar wird. 

Diese eigentümliche fördernde Wirkung des Zuckers unter Bedin- 
gung.n, die überhaupt die Farbstoffsynthese erlauben, wurde schon früher 
an etiolierten Keimlingen beobachtet (56, 57). Man wird wohl nicht 
fehl genen, die Bedeutung des Zuckers hier in seiner Auswirkung auf den 
Energieumsatz zu suchen und auch die Einwirkung der erhöhten Tempe- 
ratur in gleicher Richtung anzusetzen. Davon wird noch später ausführ- 
licher die Rede sein. Einstweilen mag hier nur so viel hervorgehoben 
werden, daß der Umstand, daß der normale Zuckergehalt während des 
Ergrünungsprozesses weiterhin beträchtlich sinkt, und daß weiße Blatt- 
teile bei künstlich herabgesetztem Zuckergehalt unter Umständen äußerst 
rasch ergrünen können (vgl. auch das im vorigen Kapitel behandelte 
Ergrünen der etiolierten Pflanze, Tabelle 9, 8. 176), kaum anders ge- 
deutet werden kann, als daß die Zuckerdifferenz, die normalerweise 
zwischen weißem und grünem Gewebe besteht, nicht die Ursache für das 
Unterbleiben der Chlorophyllbildung im Sinne eines Hungerzustandes 
sein kann, sondern in erster Linie eine Folge der fehlenden Assimilation 
ist, und daß demnach Chlorophyllbildung und Zuckergehalt bei der Pana- 
schüre im Verhältnis von Ursache und Wirkung und nicht von Wirkung 
und Ursache stehen. Es wird im folgenden zu erwägen sein, wie weit 
sich in der Höhe der Zuckerdifferenz ein Gleichgewicht ausspricht zwi- 
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schen dem zur Verfiigung stehenden Material, dem energetischen Bedarf 
und der Fahigkeit, im ÜberschuB zugeführte Betriebsstoffe überhaupt 
erhéht auszunutzen. 

III. Die Atmung. 

Der ganze Habitus der Panaschüre, der Umstand, daß sogar ganz 
rein weiße Triebe sich nicht nur bilden, sondern durch ganze Vegetations- 
perioden hindurch sich üppig weiter entwickeln und behaupten können, 
weist darauf hin, daß in ihrem Stoffwechsel in bezug auf Nahrungs- 
zufuhr und Verbrauch ein gewisses Gleichgewicht eingetreten sein muß. 
Verminderter Eiweißgehalt als Folge verminderter Kohlehydrate, letztere 
hinwiederum als Folge der fehlenden Assimilation : Es ist klar, daß unter 
diesen Gesichtspunkten auch mit einer verminderten Atmungsintensität 
zu rechnen war. Die einzige darüber vorliegende Literaturangabe findet 
sich bei Smmrnow (1926 [71]), der für Acer Negundo einen Parallelismus 
zwischen Kohlehydratgehalt und Atmungsintensität in den weißen und 
grünen Teilen angab. Ein solcher Parallelismus ist von rein grünen 
Objekten schon aus früheren Arbeiten bekannt. Es mußte nun aber 
aus verschiedenen Gründen interessieren, diesen Atmungsdifferenzen 
bei panaschierten Pflanzen etwas weiter nachzugehen. Es wird auch 
bei Besprechung der Peroxydasen zum Teil auf diese Dinge noch einmal 
zurückzukommen sein. 

In den Vordergrund war hier die Frage zu stellen, in welcher Be- 
ziehung die zu erwartende Atmungsdifferenz zu den vorhandenen Kohle- 
hydraten, und in welche Beziehung sie zu den tieferen Ursachen der 
Panaschüre zu setzen war. Wenn es sich auch bei anderen panaschierten 
Pflanzen bestätigte, daß das weiße Gewebe schwächer atmet als das 
grüne, so mußte gefragt werden, ob diese verringerte Atmungsintensität 
in Weiß nur eine Folge mangelnden Zuckers war, oder ob den weißen 
Zellen nicht etwa die Potenzen fehlten, größere Zuckermengen zu ver- 
arbeiten, so daß auch eine experimentelle Unterstützung nicht imstande 
wäre, das Ausmaß ihres energetischen Stoffwechsels auf die Höhe des 
dem normal grünen Gewebe eigenen Umsatzes hinaufzudrücken. 

Die folgenden Versuche beabsichtigen, für die Diskussion einiges Ma- 
terial als Unterlage zu schaffen. Sie wurden sämtlich in dem Mikro- 
respirometer von RUHLAND und ULLRICH ! ausgeführt. Tabelle 13 gibt 
zunächst einen Überblick über die im Atmungsstoffwechsel weißer und 
grüner Organteile bei einigen panaschierten Objekten auftretenden Diffe- 
renzen. Die Werte beziehen sich stets auf 1 g Frischgewicht, eine Tem- 
peratur von 28,4°, und bedeuten Kubikzentimeter Gas pro Stunde. 


1 Vgl. die Arbeit von H. Urzeic# und W. RuHLAND, dieses Heft, S. 360. 
Herrn Dr. ULLRICH sei auch an dieser Stelle für seine freundliche Unterstützung 


gedankt. 
































Tabelle 13. 

— 5 com Stunde com/Btande 
um ds, en en Rie | © 
Pelargonium sonale . || Gon | yor | ons | os 
ao ignorent" de | en | con 
Brassica oleracea . . .| as La vd a 


Man sieht hier, daB tatsächlich überall die Intensität der Atmung 
in den weiBen Blatt-Teilen hinter der der griinen zuriickbleibt. Dabei 
lassen sich jedoch beim Vergleich der Atmungsquotienten (vgl. auch 
Tabelle 14) keine in bestimmter Richtung liegenden Unterschiede er- 
kennen. Vielmehr kann aus den an 1 angenäherten und mit den 
Werten des griinen Gewebes weitgehend iibereinstimmenden Quotienten 
geschlossen werden, daß die weißen Zellen nicht im Kohlehydrathunger 
stehen und sich bezüglich Zufuhr und Verbrauch durchaus in einem 
Gleichgewicht befinden. 

Es war nun die Frage, ob und wieweit sich diese verringerte Atmung 
durch eine Zuckerzufuhr experimentell verändern ließ. Ich brachte dazu 
die weißen Gewebestücke auf 5%ige Glukoselösungen, während die dazu 
gehörenden grünen Teile teils auf Wasser im Dunkeln, teils auf Wasser 
im Tageslicht und teils im Licht auf Zucker gehalten wurden. Das Er- 
gebnis dieser Versuche ist in Tabelle 14 zusammengefaßt. Wir sehen 
hier, daß die weißen Gewebeteile eine Zuckerfütterung mit einer be- 
trächtlichen Erhöhung ihrer Atmungsintensität beantworten, die sogar 
weit über das Normalmaß der grünen hinausschießt. Läßt man die 
grünen Blatt-Teile gleichzeitig hungern, so wird die nun umgekehrte 
Differenz der Atmungsintensitäten besonders auffällig (3/4). 

Daraus geht zunächst hervor, daß die Höhe der Atmungsintensitat 
in den weißen Teilen tatsächlich durch die verfügbare Menge der Kohle- 
hydrate bestimmt ist, daß sie bei Zuckerfiitterung ansteigt und also keiner 
funktionellen Hemmung unterliegt. Dieses letzte Ergebnis ist aber in 
Hinsicht auf die Grundfrage der Panaschüre von Wichtigkeit. 

Allerdings bedarf der Umstand, daß die Atmungsintensität bei 
Zuckerzufuhr über das Maß der grünen Gewebe hinausgeht, noch einer 
näheren Betrachtung. Beläßt man die abgetrennten grünen Blatt-Teile 
am Tageslicht, so daß sie, a en von ihrer Verwundung, normalen 
Ernährungsbedingungen unterliegen, so liegt ihre Atmungsintensität 


immer noch merklich unter der Intensität, mit der die weißen Ränder 
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Tabelle 14. 
Objekt CO: CO: 0; 
02 

1 M Weiß 0,98, 0,511 0,519 
2 Cornus alba, Freiland . Grün 0,98, 0,795 0,810 
3 5 Tage auf Zucker, dunkel;| Weiß 1,00, 1,216 1,213 
4 _ » Wasser, „ Griin 0,98, 0,486 0,496 
5 5 , 4 Zucker, hell. Weiß 1,04, 1,339 1,286 
6 gr. » Wasser, „ Grün 0,98, 0,844 0,858 
7 5 

8 ES » Zucker, „ Griin 0,984 0,841 0,855 
9 Weiß 0,96, 0,611 0,635 


10 Acer Negundo, Freiland . 
ll 4 Tage auf Zucker, dunkel 


Grün 0,96, | 0,811 0,841 


f 
à 
| 
| 
-[ 

- u 

» » Zucker, est Weiß 0,99 0,983 0,992 
{| Weiß 0,99 0,991 1,001 
\ 
f 
‘1 
| 
\ 

















12 41% » Wasser, „ Grün 0,89, 0,793 0,889 
13 2 4 „Weiß“ 1,03, 0,678 0,656 
14 Freiland „ergrünt“ . . Grün 0,98, 0,836 0,848 
M Pelargonium zonale, Freiland zu ty Sea Pr 
17 4 Tage auf Zucker hell 

(Anthocyanbildung) . . . | Weiß 0,92, 0,898 0,966 
18 4 Tage auf Wasser hell. . || Grün 0,94 0,836 0,890 


auf Zucker atmen. Bei Cornus ist das prozentuale Verhältnis des nun- 
mehrigen Unterwertes dem des normalen Überwertes fast gleich. Bei 
Pelargonium ist die Differenz allerdings wesentlich geringer. Aber selbst 
wenn man die grünen Gewebeteile ebenfalls und in gleicher Weise mit 
Zucker ernährt, bleibt eine gewisse, wenn auch viel geringere Uberlegen- 
heit für Weiß bestehen. Offenbar stellt gerade Cornus einen besonders 
extremen Fall dar, wie aus dem Vergleich der Differenzwerte mit Acer 
Negundo und Pelargonium geschlossen werden darf. 

Man muß nun bedenken, daß eine Überschwemmung mit Zucker, 
wie sie bei der geübten Art der Zuckerernährung eintritt, für weiße 
Gewebeteile mit ihrer normalen Unterbilanz einen wesentlich größeren 
Eingriff darstellt als für grüne, die stets genügend Material selbst pro- 
duzieren. Für letztere wird man, wenn man lediglich an Stelle der vollen 
Assimilation die Zuckerzufuhr setzt, keinen allzugroßen Ausschlag nach 
oben zu erwarten haben. Anders liegt das bei den weißen Organen, bei 
denen, wie wir ja bei der Besprechung des N-Stoffwechsels sahen, sofort 
energisch Synthesen einsetzen, unter denen der reine Eiweißaufbau 
vielleicht nicht die einzige ist. Weiße Teile werden sich also hier wie 
junge wachsende Organe verhalten, ein Vergleich, der in Hinblick auf 
das Verhältnis der Aschensubstanzen zu N und C schon von SORAUER 
gezogen wurde. Treten aber hier die synthetischen Prozesse in den 
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Vordergrund, so darf es nicht wundernehmen, daB auch der Energie- 
umsatz ein höherer ist. Auch scheint es mir nicht unwahrscheinlich, 
daB namentlich am Anfang bis zur Erreichung eines neuen Gleich- 
gewichtes eine Art von Kontrastwirkung in der erhöhten Atmungs- 
intensität zum Ausdruck kommt. Diese müßte dann nach einiger Zeit 
abklingen. Länger ausgedehnte Versuche fehlen mir bis jetzt, da sie 
bei den hohen Sommertemperaturen zu leicht der Gefahr des Verderbens 
ausgesetzt sind. Es kommt ferner hinzu, daß wir, wie aus dem folgenden 
Kapitel hervorgeht, in den weißen Teilen eine höhere Peroxydasekon- 
zentration haben, deren Deutung hier nicht vorweggenommen werden 
soll, über die aber doch so viel gesagt werden kann, daß ihr unter nor- 
malen Umständen keineswegs ein erhöhter energetischer Umsatz ent- 
spricht. Nun sind aber die vorstehenden Bestimmungen bei einer Tem- 
peratur von 28,4° ausgeführt, einer Temperatur, die, wie später gezeigt 
werden kann, bei einer Reihe von Objekten schon genügt, um ein Er- 
grünen einzuleiten und die bisher vorhandene Hemmung auszuschalten. 
Es wäre denkbar, daß nach Fortfall der Hemmung durch die hohe 
Versuchstemperatur die bisher wirkungslose hohe Fermentmenge bei 
genügender Zuckerzufuhr in einem erhöhten Umsatz zum Ausdruck 
kommt. Ich mußte leider davon absehen, die Versuche auch bei nie- 
deren Temperaturen durchzuführen, da mir kein geeigneter Kälte- 
thermostat zur Verfügung stand. 

Ich glaube jedoch unter den oben angeführten Gesichtspunkten sowie 
unter Berücksichtigung der Atmungsquotienten in der erhöhten At- 
mungsintensität der mit Zucker ernährten weißen Blattstücke keine 
Anomalie sehen zu sollen, sondern diese zwanglos als eine Folge der 
größeren Verschiebung erklären zu können, die das normal eingestellte 
Gleichgewicht des Stoffwechsels in den weißen Geweben durch Zucker 
erfährt. Diese Fragen werden uns bei der Besprechung der Peroxydase.: 
noch einmal beschäftigen. Einstweilen mag als Resultat festgehalten wer- 
den, daß die weißen Organe zwar normal schwächer atmen als die grünen, 
daß sie jedoch auf eine Zuckerzufuhr mit einer Erhöhung ihrer Atmungs- 
intensität antworten, die das Normalmaß der grünen Zellen sogar über- 
treffen kann. 

Damit scheint eine grundsätzliche Beziehung der niedrigen Atmungs- 
intensität zu den Ursachen der Panaschüre nicht greifbar gegeben zu 
sein. Entschieden ist allerdings dadurch die Frage noch nicht, ob der 
normal niedrigere Atmungswert ganz allein auf Kosten der Zuckerdiffe- 
renz und damit auf das Ausbleiben der Assimilation zu setzen ist, oder 
ob nicht doch noch, wie im vorstehenden schon kurz angedeutet wurde, 
eine gewisse Bedürfnisfrage hier eine Rolle spielt. Die Zuckerversuche 
beweisen lediglich, daß die weißen Gewebeteile zu einer maximalen 
Atmung durchaus befähigt sind, der Überschwemmungseingriff muß 
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aber in diesem Sinne als brutal bezeichnet werden. Die von den weiBen 
Organen in ihrem normalen Umsatz erreichte Energie geniigt offensicht- 
lich zur Deckung eines Bedarfes, der Wachstum und Unterhalt aller 
Lebensfunktionen mit Ausnahme der Chlorophylisynthese in sich schließt 
Es weist manches, vor allem auch die Befunde der Kohlehydratbestim- 
mungen, darauf hin, daß das vorhandene Material in weit höherem 
Maße energetisch verarbeitet werden könnte, ohne zu einer Hunger- 
störung zu führen. Eine solche erhöhte Ausnutzung leitet man z.B. 
bei Brassica ein, wenn man die Temperatur steigert. Das Resultat ist 
ein Ergrünen. Für weitere Einzelheiten muß hier auf das Schlußkapitel 
verwiesen werden. 
IV. Fermente. 


a) Die Peroxydasen. 
Allgemeine Problemstellung. 

Eiweiß, Kohlehydrate und Atmung ergaben bei ihrer vergleichenden 
Untersuchung keine tiefergreifenden grundsätzlichen Beziehungen, die 
ohne weiteres mit dem Ausbleiben der Chlorophyllbildung in ursächliche 
Verbindung gebracht werden könnten. Sie erwiesen sich als über- 
wiegend bedingt durch den Ausfall der Assimilation, deren zentrale Rolle 
bei der Ausdeutung dieser Stoffwechseldifferenzen immer mehr in Er- 
scheinung tritt. 

Es blieb noch übrig, auch den Fermenten einige Aufmerksamkeit zu 
schenken, zumal auch SoRAUER (73) die Albicatio unter das Kapitel der 
enzymatischen Krankheiten einreihte. Es war bereits bei der Bespre- 
chung des Eiweißstoffwechsels gezeigt worden, daß der Befund Panta- 
NELLIs über die Anwesenheit abnormer Mengen von proteolytischen Fer- 
menten nicht aufrecht erhalten werden kann, nachdem sich herausgestellt 
hat, daß eine einfache Zuckerzufuhr genügt, um eine Eiweißsynthese her- 
vorzurufen. Ähnlich scheinen aber die Verhältnisse auch für Diastase zu 
liegen, die nach PANTANELLI wenigstens bei einem Teil der panaschierten 
Pflanzen im Weiß reichlicher vorhanden sein soll. Dazu sei auf die Er- 
gebnisse von SAPOSCHNIKOFF, ZIMMERMANN und WINKLER verwiesen, 
wonach alle weißen Gebiete, die überhaupt noch Plastiden besitzen, auf 
Zucker Stärke zu bilden vermögen. Dabei soll nach Angabe dieser 
Autoren die Intensität der Stärkekondensation für grüne und weiße Teile 
keine Unterschiede aufweisen. Eine Prüfung auf Invertase, die ich ge- 


legentlich polarimetrisch für Brassica durchführte, ließ ebenfalls keine 


konstanten Differenzen erkennen. 

Wesentlich anders verhält es sich nun aber mit den Peroxydasen, 
für die schon eine Reihe von Beobachtungen vorliegen. So konnte 
Woops (90) 1899 nachweisen, daß panaschierte Blatt-Teile beträchtlich 
mehr Peroxydasen enthalten als die grünen. Er machte diese oxydieren- 
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den Fermente geradezu verantwortlich fiir das Fehlen von Chlorophyll, 
indem sie teils seine Bildung verhindern, teils vorhandenes zerstéren 
sollten. Seine Befunde wurden von PANTANELLI bestätigt, der die reich- 
lich vorhandenen Oxydationsfermente zu den ,,stofflichen Agentien‘ 
stellte, die sich durch das Leptom der Biindel verbreiten und die Krank- 
heit hervorrufen sollten. Er fand auch, daB sich die Peroxydasen beson- 
ders in älteren Organen (mit fortschreitender Panaschierung) anhäuften, 
während in den jugendlichen Organen mehr Oxydasen vorhanden sein 
sollten. In jüngster Zeit wurde die vermehrte Peroxydasemenge der 
weißen Blatt-Teile von BRESLAWEZ (13) noch einmal quantitativ bestätigt. 

Bekanntlich wird nun namentlich von LÜBIMENKO (43) die Anschau- 
ung vertreten, daß Chlorophyll nur bei einer mittleren Intensität der 
oxydierenden Prozesse bestehen kann, und daß es zerstört wird, sobald 
diese ein gewisses Maß übersteigen. Dieser letztere Fall soll z.B. bei 
Blütenorganen und, wie schon Woops annahm, speziell bei den pana- 
schierten Pflanzen verwirklicht sein. 

Nun weist aber SMIRNOW in seiner schon zitierten Arbeit (71) mit 
Recht darauf hin, daß es keineswegs erwiesen ist, daß Chlorophyll in 
der Pflanze durch eine Peroxydase zerstört werden kann. Die Angaben 
von Woops müssen in diesem Punkt als durchaus ungenügend be- 
zeichnet werden. SMIRNOW betont ferner, daß man entsprechend dem 
hohen Peroxydasegehalt einen erhöhten Atmungsstoffwechsel fordern 
müsse. Er selbst fand nun aber schon bei Acer Negundo eine niedrigere 
Atmungsintensität in den weißen Teilen und schloß daraus, daß die 
Albicatio bei Acer und vermutlich auch bei anderen panaschierten 
Pflanzen nicht durch eine erhöhte Oxydation bedingt sein kann. 

Hier ist nun zunächst eine Klarstellung nötig. Man hat die Peroxy- 
dasen für eine Zerstörung des Chlorophylis verantwortlich gemacht, 
weil man sie in erhöhter Menge in den weißen Organen vorfand. Findet 
man sie aber in geringerer Menge, wie das SMIRNOW angibt, so scheidet 
diese Möglichkeit von vornherein aus. Seine Forderung nach einer er- 
höhten Atmungstätigkeit bei erhöhtem Peroxydasegehalt wäre in ge- 
wissem Maße berechtigt und wird durch seinen Befund an Acer Negundo 
auch bestätigt, indem hier eine niedere Atmungsintensität mit einem 
niedrigeren Peroxydasegehalt parallel geht. Er vermag aber diese Frage 
für die Panaschüre nicht zu entscheiden. Es kann nämlich nach den 
übereinstimmenden Angaben der erstgenannten drei Autoren nicht 
daran gezweifelt werden, daß in den meisten übrigen panaschierten 
Objekten tatsächlich mehr Peroxydase vorhanden ist. Ich selbst kann 
diese Angaben auch für meine Objekt > bestätigen, ja auch für mein 
Exemplar von Acer Negundo. Ich muß daher den Befund Smırnows 
über einen niedrigeren Peroxydasegehalt als eine eventuelle Ausnahme 
dahingestellt sein lassen. 
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Wir haben bei der Besprechung der Atmungsverhältnisse gesehen, 
daB die Intensität der CO,-Ausscheidung unter normalen Bedingungen 
für die weißen Teile herabgesetzt ist. Die Frage bleibt also, wie sich 
dieser Befund mit der Tatsache einer erhôhten Peroxydasemenge ver- 
einigen läßt. Darüber hinaus aber scheint es nötig, diese ganzen Fragen 
auf eine physiologische Grundlage zu stellen. Es geht nicht an, aus 
der Tatsache eines erhöhten Peroxydasegehaltes ohne weiteres auf eine 
kausale Rolle dieses Fermentes bei der Hemmung der Chlorophylibildung 
zu schließen. Es wurde offenbar bisher übersehen, daß diese Frage um- 
kehrbar ist, ja, daß es zunächst viel wahrscheinlicher erscheint, daß 
auch hier eine Folge und nicht eine Ursache der Panaschüre vorliegen 
könnte. 


Die vermutliche Rolle der Peroxydasen bei der biologischen Oxydation. 

Bevor jedoch auf diese Dinge näher eingegangen werden kann, muß 
einiges Grundsätzliche über die Natur der Peroxydasen vorausgeschickt 
werden. Es sei nachdrücklich darauf hingewiesen, daß alle Hypothesen 
über die Rolle der Peroxydasen bei panaschierten Objekten sehr vor- 
sichtig bewertet werden müssen, solange die Funktion dieses Fermentes 
im normalen Stoffwechsel nicht nach allen Richtungen hin genau bekannt 
ist. Das ist aber bis heute leider nicht der Fall. 

Bekanntlich sind ja auch unsere Anschauungen über den Mechanis- 
mus der biologischen Oxydation noch keineswegs geklärt. Immerhin 
beginnt sich aber doch allmählich eine Art Synthese der Gedanken Wiz- 
LANDs und WARBURGs herauszuschälen, die kein einheitliches Ferment- 
system annimmt, nicht nur WırLanns Dehydrasen oder nur WARBURGS 
Eisensysteme mit ihrer Sauerstoffaktivierung, sondern, wie so oft in 
der Biologie, beides, in wechselnder Menge und Beziehung ‘miteinander 
gekoppelt. OPPENHEIMER (55) schreibt in seinem Lehrbuch der Enzyme: 
„Es gibt mehrere Arten von enzymatischer Oxydation, je nach dem Ver- 
hältnis der Erhöhung des Oxydationspotentials des Sauerstoffs und des 
Dehydrierungspotentials des Wasserstoffs‘‘. BacH und CHopar hatten 
für die Oxydation die Theorie von dem System der Oxydasen— Peroxy- 
dasen entwickelt. Eine Oxydase sollte mit Luftsauerstoff in ein organi- 
sches Peroxyd, ein sogenanntes Moloxyd, übergehen. Diese Oxygenase 
sollte nun, ähnlich wie H,0,, meist noch nicht befähigt sein, das Sub- 
strat direkt anzugreifen, sondern sich dazu der Peroxydase bedienen, 
die den aktivierten Sauerstoff an das zu oyxdierende Substrat anlagerte. 
Man neigt heute zum Teil dazu, die Hauptsache in der Wirkung der 
Bacuschen Peroxyde den Eisensystemen WARBURGSs zuzuschreiben und 
trennt die Atmungschromogene PALLADINS, die keine echten Peroxyde, 
sondern Chinone (eventuell auch unter Vermittlung von Eisen?) bilden, 
hier ab. WIELAND sieht nun in der Peroxydase nichts anderes als eine 
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Dehydrase, da weder Luftsauerstoff noch aktivierter Sauerstoff in H,0, 
für sich zur Oxydation fähig ist, vermag aber freilich dann in seiner 
Theorie die spezifische Einstellung der Peroxydase auf H,0, als Ak- 
zeptor schwer zu erklären. Einen Ausweg bôte hier nur die oben an- 
gedeutete Kombination mit Warsurcs Theorie, also nicht nur die 
H-Aktivierung, sondern gleichzeitig auch O-Aktivierung, wobei Peroxy- 
dase H und O in sich zu H,0 vereinigte. 

Nach den neuesten Ergebnissen von WILLSTÂTTER (88) muß aber 
jetzt angenommen werden, daß die Dehydrasefunktion der Peroxydase 
fehlt. Vielmehr scheint die Peroxydase die Peroxyde, sei es H,O,, seien 
es WarBurGs Eisenperoxyde oder gar Moloxyde im Sinne Bacus, an 
sich zu binden, wodurch das bereits hohe Oxydationspotential des Per- 
oxydes einen zweiten Hub erfährt, der es nun befähigt, das Substrat 
direkt anzugreifen. Es würde also eine katalytische Dehydrierung ent- 
behrlich, das mangelnde Dehydrierungspotential könnte geradezu ersetzt 
werden durch eine besonders starke Erhöhung des Oxydationspotentials, 
das allein genügte, die Reaktion im Gange zu halten. Wir hätten demnach 
bei der biologischen Oxydation zunächst Peroxyde (ohne auf ihre Ent- 
stehung weiter Rücksicht zu nehmen) anzusetzen, die in manchen Fällen 
schon allein befähigt sind, oxydierend zu wirken. In anderen Fällen ge- 
nügt dieses Potential noch nicht, es muß entweder eine H-Aktivierung im 
Sinne WIELANDs eintreten, wie das für viele Abbauprozesse der Zelle der 
Fall sein dürfte, oder eine weitere Potentialerhöhung des Peroxydsauer- 
stoffs, welch letzteres die eigentliche Aufgabe der Peroxydasen wäre. 

Halten wir letzteres fest, so ergeben sich aber bestimmte Möglich- 
keiten, die Anwesenheit bestimmter Peroxydasemengen zu erklären. 
Sie können, was am nächstliegenden ist, vermehrt werden, wenn der 
gesamte Betriebstoffwechsel gesteigert ist. Aus dieser Annahme resul- 
tiert die Smmnowsche Forderung eines Parallelgehens von Atmungs- 
intensität und Peroxydasegehalt. Peroxydasen können aber auch ver- 
mehrt werden, wenn eine oxydative Schwierigkeit auftritt, wenn ent- 
weder das Dehydrasensystem WIELANDs geschwächt ist, oder das Oxy- 
dationssystem WARBURGSs nicht voll leistungsfähig arbeitet, oder wenn 
überhaupt andere Stoffe verarbeitet werden müssen, deren Oxydation 
ein erhöhtes Potential erfordert. Man könnte sogar daran denken, daß 
schon ein Mangel an Betriebsmaterial physiologisch mit einer Erhöhung 
des Oxydationspotentials beantwortet wird. In all diesen Fällen aber 
wird von einem Parallelismus zwischen Peroxydasengehalt und Atmungs- 
intensität nichts zu bemerken sein. Unter diesen Gesichtspunkten mögen 
die folgenden Versuche, die vorwiegend mit Brassica oleracea ausgeführt 
wurden, betrachtet werden. 


Methodik. Zunächst kurz einiges zur Methode. Die Abhängigkeit der Fer- 
mentwirkung vom px ist bekannt. Es fragt sich aber, ob man, namentlich bei 
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vergleichenden Untersuchungen, immer physiologisch eindeutige Resultate er- 
hält, wenn man diese Messungen stets auf eine bestimmte Konzentration ab- 
stimmt. Tritt bei irgendeinem Prozeß eine Verschiebung der Wasserstoffionen- 
konzentration ein, so wird sich das auf die Menge der aktiven Peroxydase aus- 
wirken können. Es kann daher eine px- Änderung für den Chemismus der Zelle 
ein Anwachsen oder eine Abnahme der wirksamen Peroxydase trotz absoluter 
Mengenkonstanz bedeuten, die nicht erkannt wird, wenn die Fermentbestimmung 
bei einer durch Pufferung konstant festgelegten p#-Zahl ausgeführt wird. 
Hinzu kommt, daß das pH-Optimum wahrscheinlich nicht so sehr vom 
Enzym selbst, als von der enzymatischen Reaktion abhängig ist (Ucko und 
Bansı [77]). Trotzdem dürfen natürlich größere Differenzen nicht ganz vernach- 
lässigt werden. Ich habe wiederholt vergleichende elektrometrische p,-Bestim- 
mungen des weißen und grünen Gewebes, teils im Preßsaft, teils in wässerigen 
Auszügen, gemacht, ohne größere Unterschiede in konstanter Richtung zu finden, 
Nachstehend seien für einige meiner Objekte verschiedene Werte aufgeführt: 








Tabelle 15. 
Brassica Brassica 
Acer Negundo | Cornus alba |Sambucusnigra 3 
Pu (Preßsaft) (Preßsaft) a ty none ne 
Weiß 2,67 4,09 5,64 4,56 5,67 
Grün 2,54 4,13 5,45 4,72 5,51 

















Unter diesen Umständen sah ich für meine vergleichenden Untersuchungen 
von einer Pufferung ab. Dagegen schien mir ein einfacher Wasserauszug zur 
Gesamterfassung der Peroxydase nicht genügend, Ich habe wiederholt mit 
Filterrückständen noch sehr starke Reaktionen erhalten. Es geht auch aus den 
Isolierungsarbeiten WILLSTÂTTERS (82—88) hervor, daß die Peroxydase nicht 
so ohne weiteres quantitativ in das Lösungswasser herausdiffundiert. PALLADIN 
(58) nimmt ja zwei Peroxydasen an, eine im Zellsaft, und eine im Plasma lokali- 
siert. WILLSTÄTTER hat in einer seiner Arbeiten ähnliche Anschauungen disku- 
tiert. So ging ich dazu über, das Untersuchungsmaterial in Suspension zu ver- 
wenden, ähnlich, wie es WILLSTÄTTER für orientierende Bestimmungen bei 
Meerrettich angibt. 

Zu diesem Zweck muß jedoch das Blattmaterial vorher von ätherlöslichen 
Stoffen, Farbstoffen, Fetten usw. befreit werden. Dazu wurden die gewogenen 
Blatt-Teile in glatten gläsernen Mörsern rasch zerrieben und mittels eines Heiß- 
luftapparates bei einer Temperatur von 35—40° angetrocknet. Nach längstens 
einer halben Stunde läßt sich das vollkommen trockene Material mit einem 
Skalpell abschaben und wird nun 12—24 Stunden im Soxhlet mit reinem, wasser- 
freiem Äther ausgezogen. Dann wird der Rückstand nach eventuell nochmaligem 
sorgfältigem Zerreiben mit Wasser (1 : 50 vom Frischgewicht) angeschwemmt 
und nun nach der bekannten, von BACH (3) ausgearbeiteten Methode weiter be- 
handelt: Zusatz von 5ccm 10%iger Pyrogallollösung und 5 com 1%igem Wasser- 
stoffsuperoxyd, 12—15 Stunden im Thermostaten bei 30°. Man hat hier freilich 
zu beachten, daß, wie WILLSTÄTTER hervorhebt, auf diese Weise eventuell mit 
einer Hemmung der Peroxydase durch das Substrat zu rechnen ist, und nur be- 
stimmt wird, wieviel die vorhandene Peroxydase bis zu dieser eventuellen Hem- 
mung durch das zugesetzte Substrat zu leisten vermag. Da es sich bei meinen 
Versuchen jedoch nur um Vergleiche handelt und sorgfältig darauf geachtet 
wurde, daß die Vergleichshälften unter ganz gleichen Bedingungen verarbeitet 
wurden, so darf angenommen werden, daß das Verhältnisbild davon unberührt 

Planta Bd. 5. 13 
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bleibt. Nach der Purpurogallinbildung wird abfiltriert, das Filter gut gewaschen, 
getrocknet und abermals ausgeäthert. Die ätherische Purpurogallinlösung wird 
abgedampft und das Purpurogallin nach dem Auflösen in Schwefelsäure in 


üblicher Weise mit 10 EMnO, titriert. Die im folgenden angegebenen Werte 


bedeuten zur Oxydation des Purpurogallins verbrauchte com 15 KMnO, auf 


1 g Frischgewicht. 
Experimenteller Teil. 

DaB in den weiBen Organen mehr Peroxydasen vorhanden sind, 
als in den grünen, ist, wie schon erwähnt, bekannt. Nur Smmnow kommt 
bei Acer Negundo zu gegenteiligen Ergebnissen. Nachstehend seien zur 
Orientierung für drei Objekte einige Werte angegeben. 

Tabelle 16. 

















a Brassica oleracea Abutilon Sawitzer Acer Negundo 
Weiß 53,0 15,6 56,4 102,7 93,4 92,2 
Grün 27,7 6,1 19,4 67,9 72,0 77,7 


Es sind hier für jedes Objekt zwei Werte angeführt, die zeigen sollen, 
daß die absolute Höhe der Peroxydasen keine Konstante ist, vielmehr 
nieht nur von Objekt zu Objekt sehr starken Schwankungen unterliegt, 
sondern auch am einzelnen Exemplar derselben Art namentlich für ver- 
schiedene Blattalter größere Unterschiede aufweist (vgl. auch die Diffe- 
renz in den zwei Messungen von SMIRNOW). Immer aber ist eine deut- 
liche Differenz zwischen den weißen und grünen Blatteilen unabhängig 
von der absoluten Höhe vorhanden. Letzteres gilt allerdings nicht ganz 
allgemein, da der Vermehrung der Peroxydasen natürlich gewisse Gren- 
zen gesetzt sind, so daß bei künstlich erzwungenen Maximalwerten eine 
Annäherung erfolgen muß, die ich einige Male beobachtet habe. Wie 
weit beim selben Objekt die Werte unter verschiedenen Bedingungen 
schwanken können, zeigt eine Zusammenstellung aus verschiedenen 
Versuchen an Brassica oleracea: 

Tabelle 17. 











ecm KMnO, Brassica oleracea 
Weiß 9,6 | 15,6 | 17,1 | 27,7 | 33,0 | 42,8 | 48,5 | 53,0 | 80,2 
Grün — | 62 | 94 |28,6¢)} — | 22,9 | 23,7 | 27,6 | 51,8 




















Eine Untersuchung von Blättern verschiedenen Blattalters an der- 
selben Pflanze ergab folgende Werte: 





















Tabelle 18. 
Knospe etwa 2cm Mittleres Blatt15 cm, Altes Blatt, 
lang, weiß gelbgrün gescheckt tief dunkelgrün 
4,9 sf 15,7 78,6 74,0 
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Daraus läßt sich aber folgendes entnehmen: Smmnow (71) weist 
darauf hin, daß in den Werten von BRESLAWEZ zwischen verschiedenen 
Objekten absolut doch recht große Sprünge bestehen, daß z.B. die 
Differenzen zwischen den grünen Teilen von Billbergia und Evonymus 
sich verhalten wie 2,6: 22,5, d.h. viel größer sind als die Unterschiede 
zwischen dem weißen und grünen Gewebe derselben Art und desselben 
Organs. Dasselbe läßt sich nun aus meinen Zahlen sogar für Objekte 
derselben Art, ja für Teile derselben Pflanze, beobachten. 

SMIBNOW zog schon aus den Werten von BBESLAwEZ den Schluß, 
daß demnach die absolute Menge-der Peroxydase nicht für die Zerstörung 
des Chlorophylis verantwortlich gemacht werden könne, und ich kann 
mich auf Grund meiner eigenen Beobachtungen dem nur anschließen. 
Ich habe in alten, tief grünen und grün bleibenden Blättern von Brassica 
so hohe Werte gefunden, wie sie in den weißen Teilen nur selten auf- 
treten (vgl. Tabelle 18), ohne daß diese grünen Blätter jemals auch nur 
Spuren einer Chlorophylizerstörung gezeigt hätten. Es ist ja bekannt, 
daß in älteren Organen oxydative Prozesse die Synthesen überwiegen, 
und es kann darum eine Erhöhung des Peroxydasegehaltes mit fort- 
schreitendem Alter schon deshalb nicht wundernehmen. 

Hätte die Peroxydasemenge mit der Hemmung oder Zerstörung des 
Chlorophyllaufbaus irgend etwas zu tun, so ließe sich ferner erwarten, 
daß das Ferment dort, wo die Entscheidung fällt und die ‚Zerstörung‘ 
eintritt, besonders reichlich vorhanden sein müßte, daß es sich also in 
den rein weißen Knospen, die bei Brassica besonders leicht auf eine 
Temperaturverschiebung reagieren, in erhöhtem Maße finden würde. 
Das ist aber gerade hier nicht der Fall, der Peroxydasegehalt der jüng- 
sten weißen Blättchen ist hier besonders niedrig (Tabelle 18 gibt noch 
einen zweiten, aber immerhin absolut niedrigen Wert einer späteren 
Analyse an). Außerdem ist eine richtige Chlorophylizerstörung bei Brassica 
und manchen anderen panaschierten Pflanzen überhaupt nicht zu beob- 
achten, sondern lediglich eine Hemmung der Synthese. Die Blätter der 
Kohlvarietät behalten, wenn die Temperatur nicht erhöht wird, die 
Farbe, mit der sie angelegt werden, bei, auch hellgrüne und gelbliche 
Gebiete verharren bis zuletzt in ihrem Zustande. (Näheres Kapitel V.) 
Auf Grund all dieser Beobachtungen möchte auch ich eine Zerstörung 
oder auch nur eine direkte Hemmung der Synthese des Chlorophylls durch 
Peroxydasen ablehnen. Dabei bleibt jedoch die auffällige Differenz im 
Fermentgehalt zwischen weißen und grünen Zellen bestehen und fordert 
eine Erklärung. 

Ich habe nun zunächst verfolgt, ob und in welchem Sinne sich der 
Peroxydasengehalt verändert, wenn ein panaschiertes Objekt ergrünt. 
Der Umstand, daß weiße Zellen trotz ihres erhöhten Fermentgehaltes 
überhaupt ergrünen können, ließ diese Frage auch für unsere vorstehende 

13* 
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Erérterung interessant erscheinen. In Anbetracht der beträchtlichen 

selbst am gleichen Objekt wurden sämtliche 
im folgenden beschriebenen Versuche an einem, héchstens an zwei und 
dann möglichst gleich großen und gleichaltrigen Blättern durchgeführt, 
indem als Vergleich die jeweiligen Blatthälften benutzt wurden. Bringt 
man nun eine auf Wasser schwimmende Blatthälfte ins Warmhaus, so 
beginnt sie nach etwa 3 Tagen deutlich zu ergrünen, während die an- 
dere Vergleichshälfte im Kalthaus vollständig weiß verbleibt. Die Tem- 
peraturunterschiede betrugen bei dem in Tabelle 19 durchgeführten 
Versuche 15 bzw. 28°. 





























Tabelle 19. 
Brassica oleracea Weiß Weiß Weiß Grün 
4 Tage Kalthaus I 51,2 (5°) 78,4 (5°) 27,7 (2°) 28,6 (2°) 
4 Tage Warmhaus II | 33,0 (20) | 54,5 (20% | 17,1 (30°) 9,4 (30°) 





Man sieht hier einen deutlichen Rückgang des Peroxydasengehaltes 
bei erhöhter Temperatur, unabhängig von der ursprünglichen Höhe des 
Anfangswertes, abhängig offenbar von dem Temperaturintervall. Dieser 
Rückgang ist nun aber nicht etwa auf die weißen Gebiete beschränkt, 
sondern verläuft auch inden grünen Rändern, und hier sogar mit größerer 
Intensität, wie ‚ein Vergleich der beiden letzten Spalten zeigt, deren 
Werte sich auf dasselbe Blatt beziehen. Hier sinkt der Gehalt an Per- 
oxydase in Weiß um 38%, in Grün aber um 67% seines hier relativ hohen 
Anfangswertes. 

Diese Befunde zeigen zunächst, daß die Abnahme der Peroxydase 
nicht in einem unmittelbaren Verhältnis zur Chlorophylisynthese steht, 
sondern in viel höherem Maße auch in bereits grünen Zellen erfolgt. 
Zur Erklärung dieser letzten Erscheinung wird man zu beachten haben, 
daß die grünen Teile bei einer Temperaturerhöhung sowohl stärker 
atmen als auch assimilieren werden. Beide Vorgänge könnten gleich- 
sinnig wirken oder sich irgendwie überschneiden. 

Bevor jedoch auf diese Dinge näher eingegangen werden kann, ist 
es nötig, noch einmal die Vorstellung von einer Änderung des Peroxy- 
dasengehaltes zu erörtern. Es liegt im Wesen des Fermentbegriffes 
als eines Katalysators, daß die Menge im Verlauf des katalysierten 
Prozesses konstant bleibt. Wir kennen allerdings auch Induktionen, und 
vielleicht sind die Grenzen zwischen beiden nicht immer scharf zu tren- 
nen. Ferner kennen wir zahlreiche Beispiele einer Hemmung und Re- 
aktivierung von Fermenten, so daß es nicht leicht, ja eigentlich unmög- 
lich ist, eine klare Entscheidung zu treffen. Im allgemeinen nahm man 
bisher wohl an, daß unter konstanten äußeren und inneren Bedingungen 
einem erhöhten Umsatz eine erhöhte Fermentproduktion entspricht. 
Nun wurde aber schon früher erwähnt, daß diese Deutung bei den weißen 
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Geweben mit ihrem schwächeren Stoffwechsel auf Schwierigkeiten stößt. 
Andererseits sehen wir, daß in den grünen Gebieten bei zweifellos er- 
höhtem Betrieb eine Abnahme im Fermentgehalt erscheint. 

Hier wird nun eine Deutung möglich, wenn man annimmt, daß nicht 
nur das Ausmaß, sondern auch der Mechanismus des Prozesses einen 
Einfluß auf die Höhe der Peroxydasen ausüben. Setzen wir einmal ver- 
suchsweise die Fermentmenge gleich mit dem Oxydationspotential, so 
kann eine Erhöhung erfolgen entweder, wenn der Oxydationsprozeß 
selbst eine Erschwerung erfährt, oder aber, wenn sich das Substrat in 
seinem Dehydrierungspotential ändert. Desgleichen kann angenommen 
werden, daß, wenn diese Schwierigkeit der Funktion oder des Materials 
wegfällt, auch die Fermentmenge dem sich anpaßt und zurückgeht. Nun 
werden ja die Oxydationsprozesse durch Temperaturerhöhung ganz 
wesentlich gesteigert, so daß nach van ’t Horr bei einer Erhöhung um 
20° mit einem 2—3fachen Umsatz gerechnet werden kann. Dies kann 
einer Erleichterung des Betriebes gleichkommen, so daß auf diese Weise 
schon der allgemeine Rückgang von an und für sich hohen Ferment- 
mengen denkbar wäre. Die Möglichkeit einer Induktionswirkung im 
selben Sinne wurde schon angedeutet. 

Es kommt jedoch — und die Beobachtung des intensiveren Rück- 
ganges der Peroxydasen in den grünen Teilen legt diesen Gedanken 
besonders nahe — noch die zweite oben angeführte Möglichkeit einer 
Substratänderung hinzu. Es wird ja bei einer Temperaturerhöhung, wie 
sie in diesen Versuchen angewandt wurde, nicht nur der Atmungsprozeß 
gesteigert werden, sondern auch die Intensität der CO,-Assimilation eine 
Steigerung erfahren. Nun dürften aber im Assimilationsprozeß wahr- 
scheinlich Körper entstehen, die einer energetischen Verarbeitung leichter 
zugänglich sind als fertige Zucker. Dieser zweite Faktor vermöchte sehr 
wohl die Überlegenheit der grünen Organe sowohl normal als auch in 
unseren Versuchen zu erklären. Erwägungen dieser Art leiteten zu den 
folgenden Untersuchungen über, die einen etwaigen Einfluß der Assi- 
milation auf den Peroxydasegehalt prüfen sollten. 

Zu diesem Zwecke wurden wiederum Blatthälften 4 Tage unter CO,- 
Entzug im Warmhaus bei normaler Beleuchtung gehalten. Eine Chloro- 
phyllverfarbung war zu Ende des Versuches noch nicht eingetreten, eben- 
sowenig aber eine Chlorophyllbildung in den weißen Gebieten. Das Er- 
gebnis zeigt Tabelle 20: 








Tabelle 20. 
Brossica oleracea Anfangswert CO2-Entzug Anfangswert COz-Entzug 
WeiB 42,8 80,2 53,0 ? (>50) 
Grün 22,9 51,8 27,7 51,2 














Wir sehen hier, daß unter diesen Bedingungen nicht nur kein Rück- 
gang, sondern sogar ein beträchtlicher Anstieg der Peroxydasen erfolgt, 
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trotzdem hier die Atmungsintensität durch die Temperaturerhöhung 
wie im ersten Versuch gesteigert war. Demnach scheint also tatsächlich 
eine Beziehung zwischen der Peroxydasenhöhe und dem Assimilations- 
prozeß bzw. dem Substrat im Sinne der obigen Darlegung zu bestehen. 
Schwierigkeiten macht hier nur das gleichzeitige Ansteigen auch in den 
weißen Teilen, das durch irgendeinen Einfluß der grünen hervorgerufen 
werden muß. 

In Verfolgung des ganzen sich hier andrängenden komplizierten 
Fragenkomplexes wurde vor allem die Frage beachtet, ob es nicht etwa 
auch der Assimilationsprozeß selbst ist, — und die allseitige Annahme 
einer Peroxydbildung bei der CO,-Assimilation läßt ja die Beteiligung 
von Peroxydasen am Mechanismus dieses Prozesses nicht so ganz un- 
wahrscheinlich erscheinen —, der bei seiner Sistierung die Veränderung 
im Fermentgehalt hervorruft, oder ob es lediglich die Bildung bzw. der 
Ausfall der Assimilationsprodukte und deren energetische Verarbeitung 
sind, die hier entscheidend mitspielen. Da nach den Theorien Noacxs 
(52, 53) bei CO,-Entzug im Licht mit der oxydativen Wirkung eines 
photochemischen Peroxyds zu rechnen ist, wurde der Einfluß eines ein- 
fachen Abdunkelns untersucht. Es ergab sich, daß durch eine Verdunke- 
lung der Blätter sich genau dieselbe Erscheinung erzielen läßt wie bei 
einem Entzug der Kohlensäure im Licht: die Peroxydase steigt an. 








Tabelle 21. 
Braseica 5 Tage warm Rein grüne Blät- 
oleracea Aufengewest verdunkelt ter verdunkelt 
Weiß 15,6 © 48,5 hell: 5,6 
Grin 6,2 23,7 dunkel: 12,4 











Wiederum sind hier bei dem Anstieg die weiBen Teile mit beteiligt, 
so daB es nicht zu einem Ausgleich kommt. Trennt man sie jedoch von 
den griinen Randern ab, so hat das Verdunkeln einen wesentlich geringeren 
Einfluß: 








Tabelle 22. 
Weiße Teile isoliert 4 Tage Ganze Blatthälfte 4 Tage Blatthälfte in Weiß und Grün 
warm warm verdunkelt (a) getrennt verdunkelt (b) 
Hell (ergrünend) 38,7 Weiß 97,1 Weiß 52,8 
Dunkel... . 46,6 Grün 30,5 Grün 49,8 








Diese Wechselbeziehung zwischen den weißen und grünen Teilen 
scheint recht komplizierter Natur zu sein, so daß wir einstweilen ledig- 
lich auf Vermutungen angewiesen sind. Vielleicht spielen Ableitungs- 
fragen hier eine Rolle, da ja die grünen Gebiete am Rande liegen. 

Eine Zeitlang habe ich auch den Gedanken erwogen, daß der Assi- 
milationssauerstoff an der Fermentverschiebung beteiligt sein könnte. 








Ein Beitrag zur Kenntnis des Stoffwechsels panaschierter Pflanzen. 199 


Dementsprechende Versuche im Vakuum im Dunkeln zeigten jedoch, 
daß ein O,-Entzug keineswegs eine Erhöhung der Peroxydasen hervor- 
ruft. Ein 12stündiger Aufenthalt im Vakuum zeitigte überhaupt keine 
Veränderung der Fermentmenge, länger währende Versuche (24—48h) 
bewirken sogar eine Abnahme der Peroxydasen. Dabei ist es schwer, 
zu entscheiden, ob diese Abnahme durch die vermehrte Bildung stark 
reduktionsfähiger Körper bedingt, oder ob nicht doch schon eine latente 
Schädigung durch intramolekulare Atmung eingetreten ist 1. 

Ich möchte die vorstehenden Untersuchungen als einen ersten Vor- 
stoB in das noch völlig unbekannte Gebiet der Blattfermente betrachten. 
Es wird eine Aufgabe späterer Arbeiten sein, diese Dinge am normal 
grünen Blatt noch einmal von Grund auf anzugreifen. 

Hier interessiert ja vorläufig nur die Beziehung, die sich aus all dem 
zu unserer Grundfrage der Panaschüre ergibt. Wir sehen jedenfalls, 
daß eine Sistierung der Assimilation zu einer Erhöhung des Peroxy- 
dasengehaltes führen kann, die in keiner photochemischen Reaktion 
ihre direkte Ursache hat, sondern irgendwie auf eine Beziehung zwischen 
Peroxydasen und Assimilationsprodukten deutet. Intensive Assimila- 
tion wirkt trotz eines durch die Temperatur gesteigerten Umsatzes einer 
Erhöhung des Peroxydasegehaltes entgegen. Ich habe Brassica-Pflan- 
zen, die nach vollständiger Ergrünung noch einige Wochen im Warm- 
haus gehalten wurden, auf ihren Peroxydasengehalt hin untersucht und 
ganz ausnehmend geringe Werte gefunden (3 ccm gegen eine Normal- 
zahl von 15—30 cem). Besteht aber eine solche Beziehung, so kann es 
nicht wundernehmen, wenn wir normalerweise in den weißen Blatt- 
teilen, die nicht assimilieren, mehr Peroxydasen vorfinden als in den 
grünen. Es ist das einfach eine Folge des veränderten Stoffwechsels. 
In welcher Weise wir uns dabei die Funktion der Peroxydase vorzu- 
stellen haben, war im vorstehenden schon dargelegt worden. 

Ziehen wir unsere Ergebnisse der Atmungsbestimmungen heran, so 
kann gesagt werden, daß hier eben keineswegs stets eine Beziehung zwi- 
schen der Höhe der Atmungsintensität und der Fermentmenge im Sinne 
Smırnows entscheidend wirksam ist, besser noch, daß es nicht die einzige 
Beziehung ist, sondern mehr als das rein quantitative Ausmaß die quali- 


1 Es darf hier vielleicht erwähnt werden, daß Blätter gegen O,-Entzug eine 
sehr verschiedene Widerstandsfähigkeit besitzen. Dabei scheint eine Beziehung 
zwischen pH und der Fähigkeit, intramolekular länger atmen zu können, in der 
Weise zu bestehen, daß Pflanzen mit hoher Azidität am empfindlichsten gegen 
Sauerstoffmangel sind. Ich habe in einem Versuch beobachtet, daß von 4 Ob- 
jekten im selben Vakuumkolben nach 40stündiger intramoleknlarer Atmung 
Begonia (py = 1,6) vollständig vernichtet war, Acer Negundo (px = 2,5) lokale 

Schädigung zeigte, während Cornus (px = 4,1) und Sambucus (py = 5,5) voll- 
ständig frisch geblieben waren. Dieselbe Erscheinung beobachtete WETZzEL an 
Begonia in einem noch nicht veröffentlichten und quantitativ erfaßten Versuch. 
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tative Beschaffenheit des Prozesses und des zu veratmenden Materials die 
Höhe der Peroxydasen beeinflussen kann. 

Dabei hat man wohl zu beachten, daß hier mehrere Ursachen in 
mannigfaltiger Weise entgegen und zusammenwirken können. Wir 
sahen ja bei Besprechung der Atmungsversuche, daß eine Zuckerfütte- 
rung ohne weiteres mit einer gewaltigen Erhöhung der Atmungsintensität 
beantwortet wird. Für die weißen Teile kann das vielleicht nur eine 
quantitative Verschiebung eines qualitativ gleichbleibenden Prozesses 
sein. Nach SMIRNOw müßte sie von einer gleichmäßigen Erhöhung der 
Peroxydasen gefolgt sein. Nun konnte ich wohl beobachten, daß bei 
einer Zuckerfütterung in der Wärme das mit Zucker ernährte und etwas 
rascher ergrünende Blatt eher einen etwas höheren Peroxydasengehalt 
zeigt als die Vergleichshälfte auf Wasser. Andererseits aber haben wir 
allein durch die Temperatursteigerung, die die Atmungsintensität ja be- 
trächtlich hochdrückt, einen Rückgang, und besonders stark da, wo 
die Assimilation in Gang bleibt. Hier überschneiden sich ganz sichtlich 
mehrere Vorgänge. Es erscheint mir müßig, hier weitere Spekulationen 
anzuschließen, bevor nicht weiteres experimentelles Material der grund- 
legenden Vorgänge bekannt ist. 

Für meine Sonderfrage der Panaschüre glaube ich aber aus all dem 
den Schluß ziehen zu können, daß kein einziger wirklicher Grund vorliegt, 
eine ursächliche Beziehung zwischen Peroxydasen und Ausbleiben der 
Chlorophyllsynthese anzunehmen, wie sie von den früheren Forschern an- 
genommen wurde. Halten wir die Beziehung zwischen Peroxydasen und 
Assimilationsprodukten unter Berücksichtigung der leicht verschiebbaren 
Atmungsintensität fest, so erscheint eine Erhöhung des Oxydationspotentials 
in den weißen Gebieten fast als eine notwendige Folgerung. Wieweit sich 
darin auch eine gewisse Trägheit des normalen Betriebes ausspricht, 
mag vorläufig dahingestellt bleiben (vgl. das Kapitel der Atmung und 
das Schlußkapitel). 

b) Die Katalase. 

Die vermutliche Rolle der Kalalase bei der biologischen Oxydation. 

Die im vorstehenden entwickelte Anschauung erfährt nun eine weitere 
interessante Beleuchtung durch das Studium über die Verteilung der 
Katalase. Untersuchungen über dieses Ferment sind bis jetzt an pan- 
aschierten Objekten noch nicht vorgenommen worden. Die Schwierig- 
keiten, den Ergebnissen eine klare Ausdeutung zu geben, solange die 
Funktion eines Fermentes nicht eindeutig bekannt ist, gelten in fast 
erhöhtem Maße auch hier. Darum muß auch hier zunächst kurz das 
Wesentliche in den Vorstellungen über die Tätigkeit der Katalase heraus- 
gestellt werden. 

Im Mittelpunkt der ganzen Frage nach der Funktion der Katalase 
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steht die biologische Rolle des H,0, in der Zelle. Wir finden bekannt- 
lich in der Zelle niemals H,O,, wohl aber überall dieses Ferment, das 
sehr energisch H,O, zerlegt, und zwar, soweit wir heute wissen, nur 
H,0,, wobei wahrscheinlich molekularer Sauerstoff abgespalten wird. 

Schon diese Einschränkungen zeigen, wie unsicher hier noch alles 
fundiert ist. WIELAND nimmt nun an, daß bei der Dehydrierung aus 
aktivem H und molekularem O, der Luft als Akzeptor H,O, entsteht 
(in Analogie mit der Palladium-Knallgaskatalyse), das stets und quaı:- 
titativ durch Katalase zerlegt werden muß, wenn nicht eine tödliche 
Zellvergiftung eintreten soll. Die Wirkung der Blausäure auf alles 
organische Leben erfolgt nach ihm durch eine Lähmung der Katalase, 
der tödliche Ausgang ist eine H,0,-Vergiftung. 

Demgegenüber steht WARBURG auf einem gänzlich anderen Stand- 
punkt: die Cyanwirkung besteht in einem Angriff an seinen Eisen- 
systemen und hat mit Katalase nichts zu tun, und H,O, entsteht nicht, 
ja kann im primären Atmungsvorgang gar nicht entstehen, weil die 
Reaktion nicht mit molekularem Luftsauerstoff (2H+ 0, > H,0,), son- 
dern nach Aktivierung des Sauerstoffs nach der Gleichung: H,+0—H,0 
verläuft. 

Nun bestände allerdings die Möglichkeit, worauf vor allem von Bac 
und CHoDAT hingewiesen wird, daß H,O, auch aus einem Peroxyd und 
Wasser entstehen könnte, und zwar dann, wenn bei der Peroxydbildung 
nicht sofort genügend aktivierter H zur Verfügung stände. Wir können 
also von der Auseinandersetzung WIELAND-WARBURG über den Mecha- 
nismus des Prozesses absehen und in beiden Fällen die Rolle der Kata- 
lase in einer Entgiftung etwaiger überschüssiger Peroxyde sehen. Dies 
scheint ziemlich wahrscheinlich eine Funktion der Katalase zu sein. 

Es sind aber doch auch andere Ansichten geäußert worden, die die 
Hauptaufgabe der Katalase in einer anderen Richtung suchen. Abge- 
sehen von einer engeren Mitwirkung im eigentlichen Oxydationsprozeß 
vermutet z. B. EwaLp für die Blutkatalase, daß sie gebundenen Sauer- 
stoff, der nicht weiter benutzt werden kann (also eben z. B. überschüssige 
Peroxyde) molekular wieder abspaltet und so den Geweben zu einer 
anderweitigen abermaligen Aktivierung zur Verfügung stellt. In diesem 
Sinne wäre die Katalase ein sauerstoffsparendes und verteilendes Ferment. 

Dieser kurze Überblick mag genügen, eine klare Entscheidung über 
die Funktion ist zur Zeit noch nicht möglich. Wir wissen nur so viel 
sicher, daß die Kalatase im allgemeinen biologischen Oxydationssystem 
eine bestimmte und lebensnotwendige Aufgabe erfüllt, die wir in ihren 
Einzelheiten noch nicht exakt erkennen, und wollen nun versuchen, 
wie weit sich unser Spezialfall der panaschierten Pflanze den oben 
skizzierten Anschauungen einordnen läßt. 
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Methodik. In den nun zu beschreibenden Katalaseversuchen wurde das 





hen arg nun, mung un bestimmt, nachdem die namentlich von den 
russischen Autoren bevorzugte Permanganatmethode mit meinem Blattmaterial 

unscharfe Umschlagspunkte ergab. Verschiedene Kontrollbe- 
stimmungen mit inaktivierten Blatt-Teilen zeigten, daß das H,O, innerhalb der 
angewandten Versuchszeit quantitativ zurücktitriert werden kann, ohne daß 
eine irreversible Jodbindung durch die Substanz zu befürchten ist, Der End- 
punkt der Titration ist sehr scharf zu erkennen, Die Versuche wurden in der 
Weise ausgeführt, daß meist 0,1 g Frischgewicht im Mörser sorgfältig zerrieben 
wurde, bis mit bloßem Auge keine geformten Bestandteile mehr erkennbar 
waren, worauf der Brei mit 50 com Wasser in eine Flasche mit eingeriebenem 
Glasstopfen quantitativ übergespült wurde, Sodann werden 2 ccm einer 1%igen 
säurefreien H,O,-Lésung (= 20 mg H,O, titriert) zugegeben und nach einer 
gewissen, vom Objekt abhängigen Zeit durch Zugabe von Schwefelsäure in- 
aktiviert. Die Versuchszeit und -menge wurden so gewählt, daß nach der In- 
aktivierung ungefähr die Hälfte des zugesetzten H,O, zersetzt war. Nach Zu- 
gabe von Jodkali wird nach Verlauf einer halben Stunde mit 15 Na,8,0, titriert. 

Bezüglich der Bedeutung des p, für die vergleichende Untersuchung sei 
auf das vorhergehende Kapitel verwiesen. Es zeigte sich jedoch bei der Durch- 
prüfung einer größeren Zahl von Objekten, daß die Katalase schon durch die 
Azidität des eigenen Zellsaftes unter Umständen fast quantitativ gehemmt oder 
zerstört werden kann. Verarbeitet man z. B. Blätter von Acer Negundo (py = 2,5) 
oder von Begonien auf die oben angegebene Weise, so bleibt jegliche Katalase- 
tätigkeit aus, und das zugesetzte H,0, wird nach einer Stunde noch quantitativ 
zurücktitriert. Es ist dies ein Teilgebiet der beim Studium der Säurepflanzen 
auftretenden interessanten Frage nach den Wechselbeziehungen des alkalischen 
Plasmas zu einem Zellsaft von so hoher Azidität. Die Empfindlichkeit solcher 
Pflanzen gegen intramolekulare Atmung (vgl. 5. 199) steht möglicherweise da- 
mit in Zusammenhang. In all den Fällen, wo eine solche Störung zu befürchten 
war, wurde daher das Material unter Zugabe von 10 ccm eines auf pH = 7,6 
(ungefähres Wirkungsoptimum der Katalass) abgestimmten Phosphatpuffers 
zerrieben und ergab dann stets das den Ptianzen mit weniger saurem Zellsaft 
entsprechende Bild. Zur Kontrolle der Methodik wurde gelegentlich eine mano- 
metrische Bestimmung herangezogen, wobei sich volle Übereinstimmung ergab. 

Experimentelles. 

Über die Verteilung der Katalase in einem panaschierten Blatte kann 
man sich unter Umständen schon makroskopisch unterrichten, wenn 
man einen Schnitt aus einem Grenzgebiet zwischen weißem und grünem 
Gewebe in eine Lösung von H,0, legt. Man sieht dann alsbald aus den 
grünen Zellen sehr lebhaft Sauerstoffblasen aufsteigen, während sich an 
den weißen Teilen nur spärliche Gasperlen zeigen. Besonders anschau- 
lich wird dieses Bild, wenn man den Schnitt mit etwas alkoholischer 
Guajakharzlésung betupft, wie das bei Anstellung der Peroxydasenprobe 
üblich ist. In Tabelle 23 sind einige Messungen an verschiedenen Ob- 
jekten zusammengestellt, die das quantitative Ausmaß dieser Differenzen 
erkennen lassen. Die Zahlen bedeuten Milligramm H,O., die in der 
gleichen Versuchszeit (meist 5—10 Minuten, je nach dem Objekt) von 
gleichen Mengen Frischgewicht (0,1 g) zersetzt wurden. 
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Tabelle 23. 
mg zer- 35 33 33 3 | Cornus alba 
SHEL AE iS 





Weiß 4,0 1,8 0,5 5,2 5,3 5,3 7,9 7,3 2,7 
Grün | 19,4 9,3 7,3 17,6 8,4 8,2 18,3 | 11,2 | 12,8 

Wir sehen hier eine zum Teil ganz beträchtliche Differenz im Kata- 
lasegehalt der weißen und grünen Teile, eine Differenz, die schon in 
ganz jugendlichem Alter deutlich vorhanden ist, im Alter jedoch noch 
stärker hervorzutreten scheint, wie ein Vergleich der beiden letzten 
Spalten zeigt. Die jungen Cornus-Blätter hatten sich eben erst aus der 
Knospe entfaltet und waren etwa 1 cm lang. 

Es ist nun recht interessant, daß die Richtung dieser bei allen von 
mir untersuchten panaschierten Objekten konstant vorhandenen Diffe- 
renz derjenigen der Peroxydasenverteilung gerade entgegengesetzt ist: 
Weiße Blatt-Teile enthalten mehr Peroxydase, aber weniger Katalase, grüne 
Gewebe weniger Peroxydase und mehr Katalase. Mit der Deutung dieses 
eigenartigen Befundes werden wir uns später zu beschäftigen haben. 

Ich habe die ganze Reihe der Versuche, die über den Peroxydasen- 
gehalt und seine experimentelle Beeinflussung angestellt wurden, auch 
bezüglich der Katalase durchgeführt. Leider konnte dies nicht am 
selben Objekt geschehen, da Brassica nur im Winter zu benutzen ist. 
Insbesondere interessierte die Frage, ob sich eine ähnliche Abhängigkeit 
und Verschiebung mit dem Assimilationsprozeß nachweisen lassen würde. 
Dazu war jedoch zunächst ein Einwand auszuschalten. 

Es lag nämlich der Gedanke nahe, daß diese verstärkte Katalase- 
funktion der grünen Organe einfach auf Kosten des vorhandenen Chloro- 
phylls zu setzen war. Ähnliches war ja auch schon bei der Besprechung 
der Peroxydasen angedeutet worden. Eine Peroxydbildung eines fluores- 
zierenden Farbstoffes, wie wir es nach den Ergebnissen NoAcks (52) 
annehmen müssen, könnte nämlich unter Umständen eine Zersetzung 
des H,O, hervorrufen. Ich habe darum verschiedene Versuche unter- 
nommen, in denen die Wirkung einer Eosinlösung in Licht und Dunkel- 
heit auf H,O, geprüft wurde. Desgleichen wurde der Einfluß einer 
reinen Chlorophyllösung untersucht, mit dem Ergebnis, daß alle diese 
Faktoren innerhalb der bei der Katalasebestimmung angewandten Ver- 
suchszeit nicht imstande sind, H,O, in erkennbarem Ausmaße zu zer- 
setzen und damit eine erhöhte Katalasemenge vorzutäuschen. Somit 
konnten die obigen Befunde über die Verteilung dieses Fermentes in 
panaschierten Blättern voll ausgewertet werden. 

Damit war indessen nicht gesagt, daß die Katalase in den grünen Ge- 
bieten nicht doch irgendwie in engeren Zusammenhang mit dem Mecha- 
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nismus der Assimilation zu bringen war. WILLSTÂTTER nimmt ja be- 
kanntlich bei der Abspaltung des Chlorophyll-Kohlensiureperoxydes 
die Vermittlung eines katalytischen Fermentes an, und es wäre immer- 
hin denkbar, daß hier eine Katalase mit beteiligt sein könnte. Ich habe 
eine ganze Reihe von Versuchen unternommen, ohne daß es mir bis jetzt 
gelungen wäre, hier weiter einzudringen. Es zeigte sich, daß weder CO,- 
Abschluß noch Verdunkeln einen nennenswerten, vor allem konstant 
reproduzierbaren Einfluß ausübt. Die Versuche wurden meist an Cornus 
alba ausgeführt, und vielleicht ließen sich an Brassica, die so leicht 
Peroxydasenschwankungen zeigte, bessere Ergebnisse erzielen. Zuweilen 
beobachtete ich wohl, auch an anderen Pflanzen als Cornus, vor allem 
im weißen Gewebe, eine Zunahme der Katalase bis fast zum Ausgleich ; 
bei längerer Versuchsdauer ergaben sich jedoch immer wieder Werte, 
die durchaus den normalen Freilandanalysen entsprachen. Auf eine 
Wiedergabe der Versuchsprotokolle kann angesichts der negativen Be- 
funde verzichtet werden. Temperaturgegensätze von 25° blieben ohne 
jeden Einfluß. Auch eine Zuckerfütterung vermag die relativen Unter- 
schiede zwischen Weiß und Grün nicht auszugleichen, doch scheint sie 
dem Gesamtgehalt an Katalase herabzudrücken. Ähnliche Angaben 
sind in der amerikanischen Literatur zu finden. 

Diese Beobachtungen sind deshalb von einem gewissen Interesse, 
weil sie wiederum zeigen, daß zwischen Katalasegehalt und Atmungs- 
intensität keine direkt faßbare quantitative Beziehung besteht. Diese 
Frage ist bekanntlich schon von verschiedenen Autoren untersucht und 
mit Ausnahme der Angaben von BuRGE (15) stets negativ beantwortet 
worden. Obwohl es nicht im Rahmen dieser Arbeit liegt, spezielle Unter- 
suchungen über Katalase an und für sich anzustellen, so habe ich doch 
im Anschluß an meine Atmungsversuche wiederholt am selben Material 
den Katalasegehalt bestimmt und stets die normale Richtung der Kata- 
lasedifferenz vorgefunden, auch wenn z. B. durch mehrtägige Zucker- 
fütterung der weißen Teile die Atmungsintensität weit über das Maß 
der grünen Gewebe gestiegen war. Tabelle 24 zeigt einige solche zu- 











sammengehörende Messungen. 
Tabelle 24. 
Cornus alba Freiland Cornus alba 13. VI. 27. Acer Negundo weiß auf 
2. VI. 27. Weiß auf Zucker, grün hungernd | Zucker, grün normal 
CO: Katalase CO: Katalase CO Katalase 
cem/St. mg H:0: cem/St. mg H:0: cem/St. mg H:0: 
Weiß | 0,511 14,0 1,216 7,15 0,991 9,6 
Grün 0,795 17,8 0,486 16,5 0,793 13,3 




















Es fragt sich nun, was sich unter diesen Umständen für die Einord- 
nung der Katalase in dem Gesamtstoffwechsel einer panaschierten 
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Pflanze entnehmen läßt. Bei den negativen Ergebnissen einer großen 
Anzahl von Versuchen, die Differenz der Katalasemenge durch äußere 
Einflüsse zu verändern, bleibt nur übrig, von der Tatsache des vermin- 
derten Katalasegehaltes der weißen Teile auszugehen und zunächst 
für diese eine Erklärung zu suchen. Zweifellos stellt ja diese Ferment- 
verteilung im Normalzustand eines panaschierten Blattes eine Anpas- 
sung an ein gewisses Gleichgewicht dar. 

Man hat nun wohl zu beachten, daß die scharf spezifische Funktion 
der Katalase vermutlich stets die gleiche bleibt und nicht wie bei den 
Peroxydasen vom Substrat abhängig ist, so daß man aus dem Aus- 
bleiben einer Änderung des Fermentgehaltes nicht zu weitgehende 
Schlüsse ziehen kann. Festgestellt wurde bis jetzt, daß das weiße Gewebe 
konstant weniger Katalase enthält, wobei sich kein Anhaltspunkt dafür 
bot, daß die Katalase am Assimilationsprozeß im engeren Sinne beteiligt 
ist. Ich konnte lediglich an ergrüntem Material von Acer Negundo be- 
obachten, daß an den Stellen, die nur noch hellgrün gegen dunkelgrün 
abgesetzt waren, auch die Katalasedifferenz bis fast zum Ausgleich ver- 
mindert war (vgl. Tabelle 25). Sehen wir jedoch von dieser immerhin 
recht hypothetischen Möglichkeit einer Erklärung ab, und beschränken 
wir uns auf die Bedeutung der Katalase im rein oxydativen Stoffwechsel 
der Zelle, die nach der allgemeinen Verbreitung gerade dieses Fermentes 
wohl doch die Hauptfunktion sein dürfte, so bietet sich folgendes Bild. 

Wir haben in den weißen Organen weniger Kohlehydrate, eine ge- 
ringere Atmungsintensität, einen höheren Peroxydase- und niedrigeren 
Katalasegehalt als in den grünen. Es wurde nun in den vorhergehenden 
Kapiteln gezeigt, daß diese Befunde in engem Zusammenhang mit einem 
veränderten Stoffwechsel stehen, der letzten Endes durch den Ausfall 
der Assimilation bedingt ist. Es wurde angenommen, daß der Betriebs- 
stoffwechsel der weißen Zellen irgendwie herabgesetzt ist, daß eine Er- 
höhung des Oxydationspotentials, ausgedrückt durch den vermehrten 
Gehalt an Peroxydasen, eintritt, sei es, daß das Substrat verschieden, 
sei es, daß eine sonstige Erschwerung im oxydativen Mechanismus vor- 
handen ist. Diese Peroxydasesteigerung ist nun eine Reaktion, die sich 
durchaus mit der Tatsache einer verringerten Atmungsintensität ver- 
trägt, vielleicht sogar in gewissem Sinne eine Folge davon ist. Das 
System ist, wie aus den Atmungsversuchen hervorgeht, bei genügender 
Zuckerzufuhr voll leistungsfähig, trotzdem liegt das Ausmaß der energe- 
tischen Umsetzung normal unter dem der grünen Organe. 

Setzen wir hier nun einmal die Katalase im Sinne WIELANDs ein, 
so wäre der Umstand, daß sie sich in dem weißen Gewebe in geringerer 
Menge findet, nichts weiter, als ein Ausdruck dieses im normalen Be- 
triebe verringerten Umsatzes. Sie müßte dann freilich ansteigen, wenn 
die Intensität, wie bei der Zuckerfütterung, eine beträchtliche Steige- 
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rung erfährt. Nun sehen wir aber gerade aus den Studien am normalen 
Atmungsstoffwechsel, daB eine solche einfache Beziehung nicht besteht, 
ja, unter Hinweis auf eine rein katalytische Funktion braucht ein solcher 
Zusammenhang innerhalb gewisser Grenzen auch gar nicht vorhanden 
zu sein. Sehen wir die Funktion der Katalase nur in einer Beseitigung 
überschüssiger Peroxyde, wobei mit BACH und CHoDAT nicht allein an 
H,O, gedacht werden mag, so bedeutet ein niedriger Katalasegehalt, 
daß solche überschüssigen Peroxyde, selbst bei einer quantitativen Ver- 
größerung des Umsatzes, eben nicht entstehen. 

Hier kommen wir aber in eine engere Beziehung mit unserer Deutung 
der Peroxydasen : Letztere werden gesteigert, weil eine gewisse oxydative 
Schwierigkeit vorliegt, weil Peroxyde entweder nicht genügend gebildet 
werden oder das Substrat einen nochmaligen oxydativen Pontentialhub 
erfordert. Liegen die Verhältnisse aber derartig, so werden bei einem 
vermehrten Peroxydasengehalt alle entstehenden Peroxyde sofort im 
Sinne WILLSTÂTTERS gebunden werden, und ein verringerter Katalase- 
gehalt wäre nichts anderes als ein Ausdruck und eine Bestätigung dieses 
Mechanismus. Die Oxydation verläuft in den weißen Zellen vielleicht selbst 
bei künstlich gesteigertem Umsatz so, daß überschüssige Peroxyde nicht 
gebildet werden und folglich für die Katalase keine Gelegenheit zu einer 
Tätigkeit gegeben ist. 

Ich möchte hier noch einmal darauf hinweisen, daß ich diese An- 
schauungen, wie schon bei den Peroxydasen, als eine vorläufige Arbeits- 
hypothese betrachte, eine Hypothese, die in mannigfacher Beziehung 
noch experimenteller Stütze von seiten des normalen Stoffwechsels be- 
darf, die jedoch auch durch einige Beobachtungen an Wahrscheinlich- 
keit gewinnt, die im folgenden Kapitel beschrieben werden sollen. 


V. Das Ergriinen. 
Der Vorgang im aligemeinen. 

In den bisherigen Erörterungen war wiederholt die Rede von Unter- 
suchungen, die im Verlauf des Ergriinungsprozesses panaschierter Blatter 
angestellt wurden. Dieser Vorgang bedarf nun einer etwas eingehenderen 
Betrachtung. Moz1sox (45) berichtete 1901 von einer Kohlvarietät, die im 
Winter oder, besser gesagt, in der Kälte panaschierte Blätter führte, wäh- 
rend sie im Sommer und im Warmhaus ganz normal gleichmäßig grün war. 

Es ist klar, daß ein solches Objekt für das Studium der Panaschüre 
besonders interessant sein mußte. Morısc#H hatte allerdings selbst den 
Einwand ausgesprochen, daß es sich bei dieser Erscheinung um gar keine 
echte Panaschüre handle, sondern daß diese Kältelabilität (Wachstum, 
aber keine Chlorophyllbildung mehr) nichts weiter sei, als ein Spezialfall 
der allgemeinen Abhängigkeit der Chlorophylisynthese von der Tem- 
peratur. 
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Er übersah dabei aber, daB bei eben dieser tiefen Temperatur nur 
ein ganz bestimmter Teil der Zellen an der Chlorophylibildung gehemmt 
wird, daß in der Regel Blätter entstehen mit einem tiefgrünen Rand, 
für den die Temperatur zweifellos zur Synthese genügte. Erst bei sehr 
langer Kältewirkung sollen auch rein weiße Blätter auftreten, ein Fall, 
der ja bekanntlich in gleicher Weise bei den „echten‘‘ panaschierten 
Pflanzen vorkommt, den ich jedoch bei meinen Exemplaren noch nicht 
beobachten konnte, obwohl sie den ganzen Winter über im Freien 
standen. 

Jedenfalls hat solch ein Brassica-Blatt ganz den Habitus einer Pana- 
schüre im strengsten Sinne des Wortes, es unterscheidet sich von den 
anderen panaschierten Pflanzen allein durch die Leichtigkeit, mit der 
bei einer Temperaturerhöhung die Panaschierung verschwindet. Ich 
werde später zeigen, daß es sich jedoch auch hier nicht um einen grund- 
sätzlichen Unterschied handelt, sondern daß hier lediglich eine Reaktion 
rasch und quantitativ verläuft, die bei einer ganzen Anzahl von anderen 
panaschierten Pflanzen, wenn auch in geringerem Ausmaße, nachweisbar 
ist. Ich sehe, trotzdem auch Küster (37) zu zögern scheint, keinen 
einzigen Hinderungsgrund, diese Varietät der Brassica oleracea acephala 
nicht als eine echt panaschierte Pflanze zu betrachten, zumal wenn berück- 
sichtigt wird, wie mannigfaltig auch sonst der Habitus der unter dieser Be- 
zeichnung zusammengefaßten Erscheinung ist. Auch hinsichtlich der ge- 
samten stoffwechsel-physiologischen Befunde ordnet sich dieses Objekt 
durchaus dem allgemeinen charakteristischen Bild der Panaschüre ein. 

Da außer der ersten Feststellung einer Temperaturlabilität durch 
Moziscx nur noch einige Angaben von Tipe (75) vorliegen, sind zu- 
nächst noch einige Einzelheiten des Prozesses nachzutragen. Der äußer- 
liche Vorgang ist durch Morısc# scharf gefaßt. Es treten im Herbst 
zuerst weiße Blattrippen auf, dann findet von der Mitte aus eine immer 
größere Verbreiterung des weißen Blattanteiles statt, bis schließlich rein 
weiße Blätter entstehen, die nur noch einen schmalen grünen, gekräu- 
selten Rand tragen. 

Man findet jedoch bei dieser Entwicklung, wie sie sich besonders 
schön im Herbst im Freiland beobachten läßt, auch Blätter, deren Bin- 
nenfelder, obwohl scharf von dem dunkelgrünen Rand abgesetzt, nicht 
rein weiß sind, sondern alle Farbtönungen vom kräftigen Hellgrün bis 
zum Gelb aufweisen können. Solche Blätter machen zunächst den Ein- 
druck, daß es sich hier um eine augenfällige unmittelbare Chlorophyll- 
zersetzung und Auflösung handelt, daß das Chlorophyll abwandert. 

Eine genaue Beobachtung lehrt jedoch, daß es sich damit anders 
verhält, daß keine progressive Verfärbung, sondern eine mehr oder weni- 
ger ausgeprägte Hemmung der Chlorophylisynthese vorliegt. Die Blätter 
behalten die Farbe, mit der sie angelegt werden, durchweg bei, auch wenn 
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die Temperatur wochenlang sich um und unter 0° bewegt, der ProzeB 
der Chlorophylisynthese dringt aber bei ihrer Anlage nur noch in be- 
schränktem Maße durch, so daß das eine Blatt noch bis zur deutlichen 
hellgrünen Färbung gelangt, während ein anderes in den zentralen Ge- 
weben nur noch so viel Chlorophyll aufzubauen vermag, daß ein gelblich- 
grüner Ton resultiert, bis endlich die Synthese überhaupt still steht. 

Diese Erscheinung ist deshalb bemerkenswert, weil sie erkennen läßt, 
daß es sich hier nicht nur um die langsame Auswirkung eines schädlichen 
Einflusses handelt. Man erhält ebensolche Bilder, wenn man den Er- 
grünungsprozeß bei einer verhältnismäßig niederen Temperatur einleitet. 
Es scheint so, als ob unter gewissen veränderten Umständen nur ein 
gewisses und vielleicht durch den energetischen Umsatz bestimmtes 
Ausmaß der Chlorophylimenge erreicht werden kann. 

Ähnliche Erscheinungen habe ich an anderen panaschierten Pflanzen 
wahrgenommen, von denen später berichtet werden wird. Auch hier 
tritt nach dem Einsetzen der Chlorophylisynthese Stillstand auf einem 
Punkte ein, der weit unter dem Normalmaß der dazugehörigen grünen 
Teile liegt. Hierher gehört desgleichen die Beobachtung, daß ergrünende 
Wurzeln selten eine höhere Intensität der Farbstoffbildung zeigen (70). 

Eine weitere Eigentümlichkeit der Kohlvarietät besteht darin, daß 
sich selbst bei der reinsten Ausbildung der Kältepanaschierung, bei der 
die dieken Blattrippen und Stiele der schneeweißen Blätter fast Elfen- 
beinfarbe annehmen, um jedes Gefäßbündel ein schmales Chlorophyll- 
band lagert, das im Holzparenchym lokalisiert ist. Diese merkwürdige 
Erscheinung, die man an den größeren Stielen auf dem Querschnitt 
schon mit bloßem Auge sieht, läßt sich mit Hilfe des Fluoreszenz- 
mikroskopes bis in die feinsten Nerven des weißen Blattgewebes ver- 
folgen. Ein Eingehen auf die PAnTaneLLische Ansicht, daß zerstörende 
Stoffe in den Leitbündeln wandern, erübrigt sich. 

Wird nun eine solche kältepanaschierte Pflanze in ein Warmhaus 
gebracht, so ergrünt sie, wie das MoLıscH beschreibt. Am reaktions- 
fähigsten sind die jüngsten Blätter, doch beginnen auch die älteren bis 
zu einer gewissen Altersgrenze bei einer Temperatur von etwa 20° meist 
schon nach 3—4 Tagen deutlich mit der Synthese. 

Diese Altersgrenze fällt nicht etwa mit der Einstellung des Wachs- 
tums zusammen, sondern auch voll ausgebildete Blätter ergrünen noch, 
erreichen jedoch nur noch eine gewisse niedrigere Stufe der Farbstoff- 
intensität, ganz im Einklang mit den obigen Ausführungen. 

Auffällig ist, daß das Ergrünen selbst eines jüngeren Blattes erst 
zuletzt auf die dem normalgrünen Rand unmittelbar anschließende 
Zone übergreift, so daß man in einem gewissen Stadium des Prozesses oft 
Blätter sehen kann, die bis auf ein schmales weißes Band längs des 
grünen Randes ergrünt sind. Der Blattrand scheint überhaupt physio- 
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logisch etwas differenziert zu sein, wir werden später ein weiteres Bei- 
spiel dafür kennen lernen. Vielleicht spielen hier schon gewisse Alters- 
unterschiede eine Rolle. 

Es war eben gesagt worden, daß auch voll ausgewachsene Blätter 
noch zu ergrünen vermögen. Diese Fähigkeit haben nun aber nicht 
allein Blätter, die sich noch an der Pflanze befinden, sondern auch 
abgeschnittene, ja sogar kleine, auf Wasser schwimmende isolierte Ge- 
webestückchen von weniger als 1 gem Größe, so daß kein Zweifel 
sein kann, daß hier ein reiner reversibler Zustand der einzelnen Zelle 
vorliegt. 2 

Diese Feststellung hat aber aus Griinden, die schon in der Einleitung 
kurz erwähnt wurden, ein gewisses grundsätzliches Interesse. Küster (38) 
schreibt noch in seiner „Anatomie des panaschierten Blattes‘ 1927: ‚Daß 
äußere oder innere Bedingungen den blassen Inhalt erwachsener Zellen 
ergrünen lassen können, muß nach dem jetzigen Stand unserer Einsicht 
als sehr unwahrscheinlich, wenn nicht als ausgeschlossen bezeichnet 
werden.‘ Hier liegt jedoch, wie gesagt, ein solcher Fall vor, und ähn- 
liches habe ich, wenn auch weniger stark, bei Cornus und Acer beob- 
achten können, wovon später berichtet werden wird. 





Das mikroskopische Bild des Ergrünungsvorganges. 

Es war nun eine weitere Frage, ob sich im Verlauf des Ergrünungs- 
vorganges an den Plastiden mikroskopisch irgendeine tiefergreifende 
Veränderung erkennen lassen würde. Am lebenden Material ist selbst 
mit der besten Optik im normalen Zustand von Plastiden nichts zu 
sehen, die weißen Zellen erscheinen meist ganz homogen und lassen nur 
zuweilen die Anwesenheit großer, farbloser und dicht gedrängter kugeliger 
Plastiden vermuten. Ich mußte daher zu einer Fixierung des Materials 
greifen und ließ dazu ein voll ausgewachsenes, etwa 20 cm langes, bis 
auf einen schmalen Rand rein weißes Blatt im Warmhaus auf Wasser 
langsam ergrünen. Während dieses Prozesses wurden alltäglich, gelegent- 
lich sogar zweimal, kleine, unmittelbar nebeneinander liegende Blatt- 
stückchen herausgeschnitten und nach REGAUD fixiert. Nach der Gold- 
färbung [ALVARADO (1)] der Paraffinschnitte zeigte es sich, daß alle 
Zellen des weißen Gewebes in großer Zahl Plastiden führen, die von 
recht verschiedener Größe sind, von ganz kleinen Leukoplasten bis zu 
Formen, die die Kerngröße erreichen und übertreffen. Sie färben sich 
mit Gold nur schwach an, heben sich aber deutlich vom Plasma ab 
und sind meist recht eigenartig, eckig und zuweilen fast amöbenähnlich 
mit Fortsätzen ausgestaltet. Dieses Bild wird vervollständigt durch 
Vakuolen, die sich fast in allen nicht nur in Ein- oder Zweizahl finden, 
wie das ZIMMERMANN (92) z. B. für Veronica speciosa geschildert hat, 
sondern oft in größerer Anzahl (6—8) das ganze Gebilde durchsetzen 

Planta Bd. 5. 14 
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und diesem dadurch ein fast groteskes Aussehen verleihen. Die Einzel- 
heiten sind aus Abb. 1 und 2 ersichtlich. 

Es darf hier erwähnt werden, daß Smrrx (72) in einer Arbeit über 
die Mosaikkrankheit der Kartoffel ganz ähnliche vakuolenführende 
Riesengebilde photographierte, die er als Degenerationserscheinungen 
deutete, und auf deren Vorhandensein er die verschiedenen, immer wieder 
auftauchenden Angaben über die Anwesenheit von Protozoen in diesen 
Zellen zurückführt. 
Man ist in der Tat 
zuweilen versucht, 
diese Plastidenfor- 
men für parasitische 
Lebewesen zu hal- 
ten. Ichglaubeauch 
nicht, daß es sich 
bei meinen Objek- 
ten um Fixierungs- 
artefakte handelt, 
da gerade das ange- 
wandte Verfahren 
sonst gute Bilder 
gibt und z. B. auch 
fertige Chloropla- 
sten als durchaus 
runde und einheit- 
liche Gebilde fi- 
xiert. Auch der 





Fortgang der Ergrii- 

nung scheint mir 

eine solche Méglich- 

Abb. 1. Flächenschnitt aus einem weißen Blatt von Brassica oleracea. keit auszuschließen. 
Plastiden mit zahlreichen Vakuolen. (Fix. Nicht nur die 

REGAUD. Goldfärbung. Ölimmers. n = 1,4 Comp. Ok. 12.) Größe dieser Plasti- 


den ist beträchtlichen Schwankungen unterworfen, auch die Färbbarkeit 
ist mitunter von Zelle zu Zelle, ja sogar innerhalb derselben Zelle, recht 
verschieden. Es finden sich immer vereinzelt Formen, die nach Gestalt 
und Färbung fast normalen Chloroplasten entsprechen, schön gerundet 
und ohne Vakuolen oder nur mit einer einzigen, während unmittelbar 
daneben ganz extrem abweichende Gebilde liegen können, so daß schon 
hier gesagt werden kann, daß der Zustand, in dem sich die einzelnen 
Zellen befinden, kein einheitlicher ist. Auch habe ich gelegentlich bei 
Lebendbeobachtung mitten in rein weißem Gewebe eine Zelle gefunden, 
die grün war und meist nur einen einzigen riesigen Chloroplasten besaß. 
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Ähnliches, d.h. solche eingesprengte grüne Zellen, findet man häufiger 
bei anderen panaschierten Objekten, z. B. bei Acer Negundo. Küster 
macht darüber eingehendere Angaben. Diese Befunde spielen bei der 
Frage der Reversibilität der Panaschüre und ihrer Ätiologie durch 
inäquale Zellteilungen eine Rolle, so daß wir noch einmal darauf zurück- 
greifen müssen. 

Um das mikroskopische Bild des normalen weißen Gewebes zu ver- 








Abb. 2. Dasselbe Blatt nach zweitägigem Aufenthalt im Warmhaus (20° C.). 


vollständigen, mag angefügt werden, daß die Zellen der Leitbündel- 
scheiden und Blattrippen etwas abweichende Plastiden führen, die meist 
kleine, kreisrunde und stark färbbare Scheibchen ohne Vakuolen dar- 
stellen, und deren Größe von fast chondriosomenartigen Körperchen 
bis zu Formen von 5—6fachem Durchmesser wechselt. Daß im Holz- 
parenchym der Gefäßbündel echte Chloroplasten vorhanden sind, wurde 
schon früher erwähnt. Sie enthalten oft Stärke und sind etwa halb so 
groß wie die Normalform des grünen Blattgewebes. 

Ergrünt nun das Blatt, so ist an den Schnitten in den ersten Tagen 
zunächst nichts weiter festzustellen als eine Zunahme der Färbbarkeit. 

14* 
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Die amébenartigen Gebilde heben sich deutlicher ab und nehmen auch 
zuweilen eine gewisse Rundung an. Teilungen, die schon im Anfangs- 
stadium gefunden werden, scheinen jetzt zahlreicher zu werden, beson- 
ders die Riesengebilde teilen sich häufig, wobei zuweilen langgeschwänzte 
Tropfen und Halbspindelformen beobachtet werden können (vgl. Abb. 2). 

Am 3. oder 4. Tag sind in einzelnen Zellen Plastiden da, die zwar noch 
eine oder zwei Vakuolen führen, sonst aber nach ihrer ganzen Färbung 
und Gestalt schon als normale Chloroplasten bezeichnet werden miissen. 





Abb. 3. Flächenschnitt nach 6 Tagen. Blatt deutlich ergriint. Typische Chloroplasten (c) und 
schwach gefärbte Plastiden (p) in derselben Zelle. 

Es ist nun hervorzuheben, daß dieser ganze Ergrünungsvorgang durch- 
aus nicht gleichmäßig erfolgt, sondern zelleigen ist und von Zelle zu Zelle 
ganz verschieden intensiv verläuft, ja auch innerhalb der Zelle an den 
einzelnen Plastiden deutliche (zeitliche) Unterschiede erkennen läßt. Dieser 
Umstand hat anfänglich die Feststellung des tatsächlichen Verlaufes 
ziemlich erschwert, da man selbst im Endstadium des 10. Tages immer 
noch Zellen trifft, die sich in nichts vom Anfangszustand unterscheiden. 
Abb. 3 zeigt eine Zellgruppe aus einem ve ergrünten Gewebestück nach 
sechstägiger Wärmeeinwirkung. 

Man sieht hier die Mehrzahl der Plastiden als typische Chloroplasten 
entweder ohne Vakuole oder in einem Zustand, in dem sie gerade noch 
durchscheinend zu erkennen ist. Daneben finden sich in derselben Zelle 
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und auch in den Nachbarzellen, noch deutliche, schwächer angefärbte 
Amôübenformen“ des Anfangsstadiums. Die Vakuolenbildung stellt 
augenscheinlich kein Hindernis für das Ergrünen des Kérpers dar, was 
in voller Übereinstimmung mit den Befunden ZIMMERMANKNS steht, der 
angibt, daB auch noch ganz blasig aufgetriebene Gebilde bei Zucker- 
fütterung Stärke zu kondensieren vermögen. Auch mag auf die Eiweiß- 
zahlen des 1. Kapitels und ihre Bedeutung für das Ergrünen noch einmal 
verwiesen werden. Immerhin scheinen sie mit dem Fortschreiten des 
Ergrünungsprozesses weniger zahlreich zu werden und schließlich ganz 
zu verschwinden. Dies ist jedoch erst eine sekundäre Erscheinung, 
eine sichtbare Folge der bereits erfolgten Chlorophylisynthese. 

Über die Natur dieser Vakuolen kann auch ich keine näheren An- 
gaben machen. Ich habe im Anschluß an die Befunde von ZIRKLE (94) 
über das Vorhandensein von Vakuolen in normal grünen Chloroplasten 
wiederholt mit monochromatischem Licht (A = 495—570) gearbeitet 
und an frischem grünem Brassica-Material nie etwas derartiges beob- 
achten können. Die Frage bedarf, soweit sie normale Chloroplasten 
betrifft, wohl noch einer eingehenden Nachprüfung. Bei panaschierten 
Objekten scheinen die Vakuolen nach den Angaben ZIMMERMANNs (94) 
dagegen nicht selten zu sein, ihr Auftreten kann jedoch kaum als eine 
tiefergreifende Degeneration der Plastiden gedeutet werden, da diese ja 
ohne weiteres ergrünen. Auf eine Beziehung zur Kälte wird später noch 
einmal zurückzukommen sein. 

Wichtig scheint mir hier vor allem die Feststellung, daß die Pana- 
schierung und der Ergrünungsvorgang ein Krankheits- bzw. ein Gesun- 
dungsprozeß der einzelnen Zelle ist, der in ganz verschiedenem Ausmaße 
lokalisiert ist. Denn von hier aus wird das schon wiederholt beobachtete 
und, wie schon erwähnt, besonders von Küster beschriebene Auftreten 
von Grünsprenkeln in den weißen Teilen mancher Pflanzen erklärlich. 
Ich trage kein Bedenken, die bei Brassica festgelegten Verhältnisse auch 
auf andere Objekte zu übertragen: der Panaschierungsprozeß ist unter 
gewissen Umständen lokal reversibel. 

Damit erfährt auch das bisher unerklärliche und namentlich von den 
Vererbungsforschern beachtete Vorkommen von grünen und farblosen 
Plastiden in derselben Zelle bei Stellaria, Capsella u.a. eine neue Be- 
leuchtung. Die Befunde über das verschiedene Ausmaß der Ergrünung 
an einzelne Plastiden derselben Zelle zeigen deutlich, in welcher Richtung 
hier die Erklärung zu suchen ist. Ja, es fragt sich, ob man bei der Ätiolo- 
gie der Panaschüre den Begriff der inäqualen Teilung überhaupt aufrecht 
erhalten muß. Daß die Zellen eines größeren Verbandes, z. B. eines 
Blattes, auf äußere Einflüsse durchaus verschieden reagieren können, 
ist eine bekannte Tatsache. Es sei hier z. B. nur auf die lokalen Unter- 
kühlungserscheinungen (Flecken) verwiesen. Man wird aber dann etwas 
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Ahnliches auch für hypothetische innere Einflüsse annehmen diirfen, und 
es erscheint mir fraglich, ob das stets mit einer iniqualen Teilung zu 
erklären ist. Die Befunde an Brassica, die im wesentlichen an Cornus 
und Acer bestätigt werden konnten, zeigen eine weitgehende, in ihrem 
AusmaB lokal ganz verschiedene Reversibilität des ganzen Prozesses, die 
bei einer Aufklärung des Problems wohl beachtet werden muß. 


Versuche über"das Ergrünen. 
Gab so die mikroskopische Kontrolle des Ergrünungsvorganges zwar 
einen gewissen Aufschluß über dessen Verlauf, so ließ sich doch kausal 
auch auf diesem Wege nichts erkennen. Einen kleinen Schritt weiter 
führten indessen einige ganz einfache Versuche. Es wurden kräftige, 
normal panaschierte Kältepflanzen ins Warmhaus (20°) etwa 8—10 Tage 
unter Dunkelstürze gebracht, um zu untersuchen, wieweit das Ergrünen 
allein von der Wärme abhängig war, und wieweit sich etwa ein Licht- 
einfluß dabei noch geltend machte. Es trat während dieser Zeit ein 
typisches Etiolement ein, starkes Längenwachstum mit reduzierten 
Blattflächen. Wurden nun die so vorbehandelten Pflanzen aufgedeckt, 
so erfolgte selbst bei schlechter Beleuchtung ein fast schlagartiges Er- 
grünen. Im Verlauf von wenigen Stunden sind die Pflanzen tief grün, 
mit Ausnahme der sonst normal grünen Ränder. 1—2 Tage lang ist 
geradezu eine Inversion der Panaschierung eingetreten, die Blätter 
zeigen ein grünes Binnenfeld mit weißem Rand, bis dann auch hier das 
Ergrünen und damit der Ausgleich erfolgt. Es war im vorstehenden 
schon auf diese Sonderstellung des Blattrandes aufmerksam gemacht 
worden. 
Wenn ich nun weiter eine auf diese Weise dunkel und warm vor- 
behandelte Pflanze in die Kälte brachte (Durchschnittstemperatur 3°, 
Höchsttemperatur vorübergehend 5°) und hier, nachdem ein gewisser 
Temperaturausgleich abgewartet war, aufdeckte, so beobachtete ich 
folgendes: Nach etwa 2 Tagen trat eine Gelbfärbung auf, die sich lang- 
sam verstärkte und nach 4 Tagen in ein schwaches Grün überging, das 
jedoch erst nach 8 Tagen deutlich wurde. Nach 14 Tagen waren die 
Spreiten der jüngsten Blätter tief ergrünt, während die Blattnerven, 
die Stiele und der Stamm sowie die- älteren Blätter noch weiß waren. 
Auf diesem Zustand blieb die Pflanze, ohne weiter zu wachsen, stehen. 
Später wiederholte Versuche verliefen ähnlich. Die Objekte wurden erst 
1 bzw. 2 Tage unter dem Dunkelsturz auch in der Kälte belassen. Nach 
dem Aufdecken trat wiederum bei 3° eine sich langsam verstärkende 
und schließlich recht intensive Gelbfärbung ein. Dann sank, ohne daß 
ich es hindern konnte, die Temperatur während mehrere Tage unter 0° 
und unterband damit den weiteren Ablauf des Vorganges, der erst bei 
einer Temperaturerhöhung auf 9° wieder langsam in Gang zu bringen war. 





Ein Beitrag zur Kenntnis des Stoffwechsels panaschierter Pflanzen. 215 


Es ist nun aus den Untersuchungen Limos (41) bekannt, daß das Licht 
nur zur letzten Umwandlung der farblosen Vorstufe des Chlorophylls 
nôtig ist. Die Schnelligkeit, mit der das Ergriinen nach einer dunklen 
Wärmevorbehandlung einsetzt, zeigt im Vergleich zu einer normalen 
Ergrünung, daß es sich bei dieser ganzen Hemmung der Chlorophyll- 
synthese um eine reine Wärmewirkung handelt. Dabei muß es der Auf- 
bau der Vorstufen vor dem Leukophyll sein, der in den weißen Zellen 
verhindert oder durch Wärme gefördert wird. Ein sichtbares Ergrünen 
erfolgt nach Li®o nur, wenn Leukophyll dauernd nachgebildet wird, so 
daß das einfache Belichten keineswegs zum Ergrünen führt, wenn der 
Betrieb nachträglich gestoppt wird. Wenn man also nach einer warmen 
Dunkelbehandlung ein so rasches Ergrünen erzielt, so muß schon im 
Dunkeln allein durch die Wärme das Getriebe in Gang versetzt worden 
sein, so daß, wenn durch Belichtung die letzte Sperre, die man sich viel- 
leicht im Sinne einer reinen Massenwirkung vorstellen kann, fällt, der 
Prozeß wie ein aufgezogenes Uhrwerk mit großer Geschwindigkeit abläuft. 

Anders in der Kälte. Hier muß durch die abermalige Temperatur- 
erniedrigung das Ganze außerordentlich rasch gebremst werden, da sonst 
unmittelbar nach dem Aufdecken ein gewisses Maß der Chlorophyll- 
synthese noch erreicht werden müßte bis zum endlichen Stillstand. 
Sicherlich wird auch hier das schon fertige Leukophyll noch umgewandelt, 
da dies ja auch in totem Material noch geschieht. Andererseits aber 
erfolgt doch auch die Hemmung nicht absolut, wie man das zunächst 
erwarten sollte. Sinkt die Temperatur nicht zu tief, so schleppt sich 
der Ergrünungsvorgang noch 14 Tage und länger weiter und erreicht auf 
diese Weise langsam verschiedene, wenn auch anormal niedrige Grade 
der Blattfärbung. Diese Stufen einer Hemmungserscheinung wurden 
schon vorstehend an dem Auftreten der hellgrün bis gelb gefärbten 
Herbstblätter beschrieben. Es wird in der Schlußbetrachtung Gelegen- 
heit genommen werden, das Wesen eines solchen Hemmungsvorganges 
näher zu betrachten, so daß wir uns hier mit der Feststellung der Er- 
scheinung begnügen können. 


Thermolabilität anderer panaschierter Pflanzen. 

Diese Versuche mit der kältelabilen Brassica hätten nun zwar einiges 
Interesse für den Spezialfall einer Wärmeeinwirkung auf eine Pana- 
schierung, da sie einen gewissen Hinweis auf den Vorgang der Hemmung 
geben, dürften aber doch für die Gesamtbetrachtung der Panaschüre 
keine besondere Bedeutung beanspruchen, wenn es sich nicht gezeigt 
hätte, daß es sich hier keineswegs um einen strengen Sonderfall handelt, 
sondern um Dinge, die bei einer ganzen Anzahl anderer panaschierter 
Pflanzen, bei denen man eine solche Kälteempfindlichkeit unter gewöhn- 
lichen Umständen nicht beobachtet, nachweisbar werden. 
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Die Leichtigkeit, mit der Brassica oleracea auf eine Erhéhung der 
Temperatur reagiert, und ihre durch keinen sonstigen Grund ablehnbare 
Einordnung zu den echten Panaschüren ließen mich nämlich Ausschau 
halten, ob nicht auch andere bunte Objekte in ähnlicher Weise reagier- 
ten. Außer Morısc# hat noch Fiepor (19) 1914 auf einen solchen Fall 
von Temperaturlabilität bei einer Funkia hingewiesen, der auch von 
Köster anerkannt wird. Ich habe die Erscheinung an diesem Objekt 
ebenfalls beobachtet, ohne zunächst die Angaben Ficpors zu kennen. 

Nun mußte es besonders reizvoll sein, einmal mit Objekten zu arbei- 
ten, die bei unserer gewöhnlichen Freilandtemperatur durchaus bestän- 
dig sind. Ich hatte bei meinem Exemplar von Acer Negundo beobachtet, 
daß der zweite Jahrestrieb Anfang Juli Blätter hervorbrachte, die deut- 
lich an den „weißen‘‘ Stellen Chlorophyll entwickelten. Der Grund 
dieser Erscheinung war damals nicht einzusehen. Nun begann ich im 
ersten Frühjahr mit abgeschnittenen Zweigen von Acer sowie von einem 
Freilandexemplar von Cornus alba, das jedoch diese letzte Erscheinung des 
grünen Johannistriebes nicht zeigte, Frühtreibversuche im Warmhaus. 
Mitte Februar wurden die Zweige im Freien geschnitten und in gewöhn- 
lichem Leitungswasser einer Minimaltemperatur von 20° ausgesetzt. 
Nach etwa 14 Tagen begannen sie auszutreiben und reichlich Blätter zu 
entwickeln, die nun zwar noch deutliche Panaschierung aufwiesen, aber 
nicht mehr weißgrün gezeichnet waren wie die Stammpflanze des Frei- 
landes, sondern hellgrün-dunkelgrün. Es war also offensichtlich, daß 
die albinen Gebiete Chlorophyll entwickelten. Die Farbe erreichte bei 
Acer Negundo etwa die Intensität von frisch entfaltetem Buchenlaub; 
bei Cornus war sie anfänglich geringer, verstärkte sich aber bei einer 
weiteren Erhöhung der Temperatur bis zu tief grünen Blättern. 

Es mag hier erwähnt werden, daß auch Sambucus schon im Freiland 
in den jungen Blättern bzw. Rändern Chlorophyll entwickelt, das jedoch 
wie der verschwindet, ohne daß der Vorgang durch eine erhöhte Tempera- 
tur auf die Dauer aufgehalten werden kann. Hier hätte man vielleicht die 
Berechtigung, von einer Zerstörung des Farbstoffes zu sprechen, doch 
stellt dieser Fall unter den von mir untersuchten Pflanzen eine Aus- 
na hme dar. 

Ich habe meine Versuche den ganzen Sommer über fortgesetzt. Am 
leichtesten reagiert stets Acer Negundo. Hier gelingt es sogar, schon 
wo hl entwickelte weißgrüne Blätter der Freilandpflanze nachträglich im 
W armhaus zum Ergrünen zu bringen. Die Reaktion erfolgt noch bis zu 
einem ziemlich scharf gekennzeiehneten Alter. Merkwürdig und für die 
Rolle der Temperatur bezeichnend ist aber, daß es mir bis jetzt auch 
an Stecklingen, die ich jetzt bereits 3 Monate im Warmhaus kultiviere, 
nicht gelungen ist, die Panaschierung völlig zum Erlöschen zu bringen, 
wie das bei Brassica der Fall ist. Die Intensität der Chlorophyllentwick- 
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lung nimmt zwar mit zunehmendem Alter noch zu und kann dann, ge- 
nügend hohe Temperatur vorausgesetzt, bis zu einem so weitgehenden 
Verwischen der Grenzen führen, daß ein genaues Abtrennen mit der Schere 
nicht mehr möglich ist. Doch ist bei den sich neu entwickelnden Blättern 
ein gewisser Kontrast immer wieder vorhanden und wird dann auch in 
allen im vorstehenden untersuchten Stoffwechselzahlen erkennbar. Ich 
habe solche hell-dunkelgrünen Blätter auf Eiweiß, Atmung, Katalase 
sowie auf ihre normale Stärkebildung untersucht und immer noch zwar 
wesentlich geringere, aber doch für eine Panaschierung charakteristische 








Differenzwerte gefunden. : 
Tabelle 25. 
Eiweiß in CO: Katal 
Acer Negundo | ges Total-X cem/st. mg H.0, 
Hellgrün . . 79,7 0,678 8,7 
Dunkelgriin.| 84,9 0,836 9,5 











Am geringsten sind hier die Katalasedifferenzen ausgeprägt, ja, ich 
fand sogar gelegentlich vollkommenen Ausgleich oder gar einen ganz 
geringen UberschuB in den hellgrünen Teilen. Sehr deutlich ist dagegen 
stets der Unterschied im Starkegehalt. Man kann Blatter, die zur Anstel- 
lung der Jodprobe mit Alkohol entfärbt wurden, ohne weiteres an ihrem 
Stärkegehalt als panaschiert erkennen. Diese Befunde zeigen, zusammen 
mit den niedrigeren Atmungswerten, daß die Produktion des schwächer 
gefärbten Teiles an organischem Material auch schwächer ist. Dies gilt 
auch dann, wenn man in Anlehnung an die Farbstoffuntersuchungen 
von Aurea-Varietäten durch WILLSTÄTTER (82) eine größere Assimila- 
tionszahl annimmt. 

Wie leicht Acer Negundo auf Temperaturerhöhungen reagiert, zeigt 
der Umstand, daß nicht nur, wie schon erwähnt, der Johannistrieb unter 
normalen Witterungsumständen zur Ausbildung von Chlorophyll ge- 
langt, sondern fast jede Periode heißer Tage sich an dem Baum zu er- 
kennen gibt. Ich wurde erst durch meine Treibhausversuche auf dieses 
eigenartige Verhalten des Freilandexemplars aufmerksam. Ob mit länger 
andauernder Warmhauskultur, vor allem auch unter Anwendung noch 
höherer Temperaturen, die Panaschierung nicht doch völlig zum Schwin- 
den kommt, möchte ich noch nicht für entschieden halten. Die Steck- 
linge sollen weiter beobachtet werden. 

Schwieriger reagierte anfänglich Cornus alba, bis es sich zeigte, daß 
hier lediglich die kritische Temperatur höher liegt als bei Acer. Demge- 
mäß kommt es auch im Freiland nur selten und nur nach ausgesprochen 
heißen Perioden gelegentlich einmal zur Ausbildung grüner Blättchen. 
So konnte ich im vorjährigen Sommer keine, wohl aber dieses Jahr beim 
zweiten Trieb etwa vier kleine grüne Blätter auffinden. Bringt man 














218 


jedoch abgeschnittene Zweige in eine Temperatur von 30—35°, so erfolgt 
auch hier ein Ergrünen. Am schönsten zeigen das die in der Wärme neu 
ausgebildeten Organe, doch vermögen immerhin auch noch etwa halb 
ausgewachsene Blätter nachträglich deutlich vor allem an den Blatt- 
rippen Chlorophyll zu entwickeln und damit erneut die Reversibilität 
des Vorganges zu beweisen. Die Altersgrenze liegt jedoch niedriger als 
bei Acer. Am interessantesten war hier das Verhalten rein weißer Triebe. 
Es gelingt öfters, einen panaschierten Ast mit einem ganz weißen Sproß 
in Wasser weiter zu kultivieren. Bei einem solchen Zweig begannen 
nach vierwöchigem Aufenthalt bei 25° die Nerven der ersten, im 
Warmhaus entwickelten Blattgeneration zu ergrünen, während die 
Spreite wieder jene eigentümliche gelbe Färbung annahm. Die nächsten, 
aus der Knospe neu entfalteten Blätter entwickelten dann auch in den 
Blattspreiten deutlich Chlorophyll, wobei namentlich die Blattspitze und 
das oberste Drittel des Blattes die Intensität von normalem Laub erreich- 
ten. Ich habe diesen ganzen Vorgang in anderen Versuchen wesentlich 
beschleunigt, indem ich die Zweige jeweils über Nacht in einen Thermo- 
staten von 35° stellte. Auf diese Weise gelingt es schon nach 10 Tagen, rein 
weiße Triebe bis zum tiefen Ergrünen zu bringen. Bei dieser hohen Tem- 
peratur kann man auch an panaschierten Zweigen Blätter heranziehen, die 
keine Panaschierung mehr erkennen lassen. Ein Absinken der Temperatur 
bringt diese jedoch abermals zur Erscheinung. Schon ein Rückgang 
auf 25° genügt, um Blätter entstehen zu lassen, die hellgrün zu dunkel- 
grün abgesetzt sind. Die weißen Triebe zeigen natürlich beim Ergrünen 
keinerlei Panaschierung, sondern abgesehen von einer oft dunkleren 
Spitze eine ziemlich gleichmäßige Verteilung des Farbstoffs. _Betreffs 
einer längeren Warmkultur gilt das bei Acer Gesagte ; die Versuche sollen 
fortgesetzt werden. 

Die mikroskopische Betrachtung eines ergrünten Blattstückes ließ 
erkennen, daß sich das Chlorophyll vor allem in der Palissadenschicht 
und in dem unteren Schwammparenchym gebildet hatte, während ein 
bis zwei Zellenlagen der Mittelschicht viel schwächer gefärbt waren. Die 
Stärkebildung stand auch in den Palissaden deutlich hinter der des normal 
grünen Gewebes zurück. Wiederum aber ließ sich beobachten, daß auch 
in der einzelnen Zellschicht die Intensität der Farbstoffbildung von Zelle 
zu Zelle verschieden sein kann. Damit schließt sich aber dieses äußerlich 
so. ganz anders geartete Objekt auch in diesem Punkte eng an die für 
Brassica beschriebenen Erscheinungen an. 

Es scheint nun, als ob es sich bei dieser Temperaturlabilität der vor- 
stehend genannten panaschierten Arten um eine viel weiter verbreitete 
Erscheinung handelt, als man bis jetzt annahm. Uberblickt man darauf- 
hin die Literatur, so finden sich doch zerstreut eine ganze Menge von 
Angaben, die sich zwanglos hier einordnen lassen und die, wie sich jetzt 
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herausstellt, bisher etwas zu leicht genommen worden sind, selbst von dem 
besten Kenner der Materie, von Küster [vgl. die Ausführungen: ‚Zur 
Ätiologie der Panaschierung“, 1926 (37)]. Außer den bis jetzt genannten 
vier Objekten gehört hierher die panaschierte Varietät von Digraphis 
arundinacia, bei der ich nach heißen Sommertagen ein deutliches Er- 
grünen beobachten und im Warmhaus sogar an ausgewachsenen Blättern 
bewirken konnte. Ferner berichtete TIMPE (74) von einer panaschierten 
Ulme, die nur im Frühjahr bunt war, während der Sommertrieb grün 
wurde. Schon SCHÜRHOFF vermutete hier einen Temperatureinfluß, und 
nach meinen Erfahrungen an Acer Negundo dürfte dieser Zusammenhang 
ziemlich sicher sein. Es wird sich sicher lohnen, einmal panaschierte 
Ulmenzweige, die mir leider hier nicht zur Verfügung standen, in Warm- 
kultur zu nehmen. Nach PANTANELLI soll auch Antidesma alexiterium 
in ähnlicher Weise wie Brassica thermolabil ein. BELJERINCK sah eine 
Barbarea vulgaris nur im Frühjahr panaschiert, im Sommer grün, 
Kresstine (31) ebenso ein panaschiertes Lamium maculatum. Alle 
diese Pflanzen dürften sich für eine weitere Untersuchung dieser Fra- 
gen eignen. 

Netzpanaschierung wird ebenfalls häufig mit der Temperatur in Zu- 
sammenhang gebracht. So führt KANNGIESsER (30) die Panaschierung 
von Oxalis auf Kälte zurück, JunGER (29) desgleichen bei Pulmonaria 
officinalis und Geranium ruthenicum, GEISENHEYNER (22) nimmt diesen 
Einfluß in derselben Weise bei einem Convolvulus an. Ich möchte hier 
noch manche Kleesorten anführen, unter denen man im ersten Früh- 
jahr häufiger eine Grünsprenkelung findet, die sicher in das Gebiet der 
Panaschüre gerechnet werden darf. Nach den Aussagen unserer Gärtner 
zeigt weiter eine /ris-Art die Erscheinung, nur im Frühjahr panaschierte 
Blätter zu entwickeln. 

Dem praktischen Gärtner sind Ergrünungen durch hohe Temperatur- 
einwirkung überhaupt nicht fremd. Nach Weıpzric# (81) sind die be- 
kannten weißen Selaginella-Spitzen nur bei einer Temperatur unter 10° 
beständig. Buck (14) erwähnt einen Asparagus, der nach einer Kälte- 
periode rein weiß blieb. Ganz besonders interessant aber sind die An- 
gaben GAssNers (21), der bei einem Hafer durch kalte Aufzucht nicht 
nur ein Weißbleiben feststellte, sondern auch richtig panaschierte Blätter 
erzielen konnte. Nach ZIMMERMANN (93) soll das auch bei Roggen beob- 
achtet werden. Ich bin überzeugt, daß sich außer den hier angeführten 
Beispielen noch weit mehr Objekte finden lassen, die diesen Zusammen- 
hang aufweisen, sobald nur einmal experimentell vorgegangen wird. 
Mit dieser Häufigkeit der Erscheinung eröffnen sich aber für das Pro- 
blem der Panaschüre insgesamt ganz neue Aussichten. 
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C. Schlußbetrachtung. 

Die im vorstehenden mitgeteilten Beobachtungen fone keinen 
Zweifel darüber, daß die Panaschüre unter Umständen mehr oder 
weniger thermolabil ist, in dem Sinne, daß durch eine entsprechend hoch 
gewählte Temperatur bei einer ganzen Reihe von Arten eine Chlorophyll- 
bildung erzwungen werden kann. Diese auffällige Erscheinung erlaubt 
es aber, die ganze Frage der Panaschierung unter einem etwas umfassen- 
deren Gesichtspunkt zu betrachten. Es liegt nunmehr nahe, hier eine 
Parallele zu der ganz allgemeinen Abhängigkeit der Chlorophyllbildung 
von der Temperatur zu ziehen, und es ist vielleicht nicht ohne Interesse, 
diese Frage etwas eingehender zu erörtern. 

Es ist aus den Arbeiten von Sacus (63) und seiner Schule bekannt, 
daß für den normalen Chlorophyllaufbau eine ganz bestimmte Minimal- 
temperatur nötig ist, unterhalb derer zwar noch ein Wachstum, aber 
keine Farbstoffbildung mehr erfolgt. Diese Grenztemperatur ist für 
einzelne Objekte recht verschieden und erreicht zuweilen ganz beträcht- 
liche Höhen. So werden für Pinus Temperaturen zwischen 7° und 11° 
[nach BENECKE 9° (2)] angegeben, für Phaseolus multiflorus, Zea mais 
und Brassica Napus solche über 6°. EurvınG (18) beschreibt Versuche, 
bei denen etiolierte Keimlinge unterhalb ihrer Ergrünungstemperatur 
einer längeren Belichtung -ausgesetzt wurden. Es trat dabei an Pha- 
seolus bei 10°, an Helianthus zwischen 6° und 10°, an Cucurbita Pepo bei 
10° nach mehrstündiger Belichtung (Minimum 11/, Stunden) noch keine 
Spur von Chlorophyll auf, wohl aber machte sich eine starke Etiolin- 
bildung bemerkbar. Die Analogie dieser Erscheinung mit den Vorgängen 
beim Ergrünen von Brassica in der Kälte mit der lange andauernden 
Gelbfärbung ist sehr auffällig. Ich habe diese Etiolinbildung, die dem 
Ergrünen voranzugehen scheint, auch an anderen panaschierten Objekten 
beobachtet. So sah ich einmal an ganz weißen Cornus-Trieben nach 
einer Reihe von sehr heißen Sommertagen im Freiland eine intensive 
Gelbfärbung auftreten, ohne daß es jedoch in der Folge zu einem Er- 
grünen gekommen wäre. Ähnliches bemerkte ich zuweilen an einzelnen 
Exemplaren von Abutilon Sawitzer und Veronica speciosa. Bei der Un- 
sicherheit der Beziehungen, die zwischen diesen unter dem Namen 
Etiolin begriffenen Farbstoffen und der Chlorophylisynthese bestehen, 
kann einstweilen nur auf die Erscheinung und ihre Analogie mit den von 
Ervine beschriebenen Versuchen verwiesen werden. 

Außer diesen Angaben über die Abhängigkeit der normalen Chloro- 
phylisynthese von einer gewissen Grenztemperatur finden sich aber in der 
älteren Literatur auch eine ganze Reihe von Bemerkungen, die einen 
Einfluß der Temperatur nicht nur auf die Farbstoffsynthese, sondern 
ganz allgemein auf die Chloroplasten erkennen lassen. Besonders inter- 
essant sind hier Angaben von HABERLANDT (26), der bei starker Kälte 
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neben einer Zerstérung auch Vakuolenbildung in den Plastiden, be- 
schreibt. Hierzu sei auf die Vakuolen bei Brassica (vgl. 8. 209ff.) und 
manchen anderen panaschierten Pflanzen verwiesen. Ferner können 
hier Arbeiten von Krauss (33) über Farbveränderungen winterharter 
Blätter erwähnt werden. Krauss beobachtete Ortsveränderungen der 
Chloroplasten und Zusammenballung zu Klumpen. Diese Zustände sind 
bei einer Temperaturerhöhungreversibel, jedoch bedarf es hierzu längerer 
Zeit, von 1—2 Tagen bis zu 3 Wochen, während eine einzige Frostnacht 
genügt, um die erwähnten Veränderungen herbeizuführen. Nach An- 
gaben von SORAUER (73) soll sogar die herbstliche Verfärbung anfäng- 
lich durch eine Temperatursteigerung noch reversibel sein. 

Ohne hier auf weitere Einzelheiten einzugehen, kann doch aus allen 
diesen Beobachtungen so viel entnommen werden, daß sowohl die 
Synthese des Chlorophylis als auch der fertige Chlorophyllapparat einer 
normalen Pflanze einem ganz bestimmten Einfluß der Außentemperatur 
unterworfen sind, und es fragt sich nun, ob aus dieser ganz allgemeinen 
Abhängigkeit nicht engere Beziehungen zu dem Problem der Pana- 
schüre gefolgert werden können. 

Wir haben, wie schon gesagt, die Tatsache zu verzeichnen, daß es 
für normale Pflanzen Temperaturen gibt, bei denen zwar ein Wachstum, 
aber keine Chlorophylisynthese mehr erfolgen kann. Genau so aber hatte 
Morısc# seine Entdeckung der kälteempfindlichen Brassica definiert, 
wobei ihm die enge Analogie mit dieser allgemeinen Erscheinung sogar 
Zweifel an der Echtheit der Panaschüre seines Objektes nahe legten. 
Es war im vorstehenden gezeigt worden, daß diese Zweifel nicht be- 
berechtigt sind, nachdem insbesondere dieselbe Temperaturlabilität 
an anderen, ganz zweifelsfrei zu den panaschierten Pflanzen zu rechnen- 
den Objekten nachgewiesen werden konnte. Wir sind durchaus be- 
rechtigt, in voller Anlehnung an die Beobachtungen einer Hemmung 
der Chlorophylisynthese bei Pinus u. a. zu sagen, daß für gewisse 
Zellgebiete panaschierter Blätter die vorhandene normale Temperatur 
nicht genügt, um eine Farbstoffsynthese durchzuführen. Der Unter- 
schied gegenüber der Allgemeinerscheinung besteht für die Panaschie- 
rung, abgesehen von der höheren Temperaturgrenze, eigentlich nur darin, 
daß es nur gewisse, ganz bestimmte Zellgebiete des Blattes sind, die 
derartig auf die Außentemperatur reagieren. Diesen Umstand hatte 
Morısc# bei seiner Parallele außer acht gelassen. Wir haben bei der 
Panaschüre mit einer gewissen Differenzierung einzelner Zellgruppen 
zu rechnen, und es ist nun die weitere Frage, wie weit man den ganz 
zweifellos bestehenden Einfluß der Temperatur auf die Chlorophyll- 
synthese auch auf eine solche Differenzierung auszudehnen hat. 

Wir können diese Frage auch so stellen: Bestehen Anhaltspunkte 
dafür, daß eine tiefe Temperatur als Ursache, vielleicht als alleinige Ur- 
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sache in Betracht kommen könnte? Die Differenzierung in weiße und grüne 

scheint hier als erstes einige Schwierigkeiten zu machen. 
Es darf jedoch erwähnt werden, daß eine Differenzierung äußerlich ganz 
gleichartiger Zellgebiete bei einer Reaktion auf eine gewisse Veränderung 
der Außenbedingungen auch sonst nicht unbekannt ist. Ich möchte nur, 
weil gerade dieser Fall näheres Interesse besitzt, noch einmal an die 
schonerwähnten Unterkühlungserscheinungen an Blätternerinnern, wobei 
stets ganz lokal begrenzte Gebiete ergriffen werden, während andere, 
die derselben Frosttemperatur ausgesetzt waren, davon unberührt blei- 
ben. In umgekehrter Weise wurde eine solche Differenzierung ja auch 
beim Ergrünungsvorgang an Brassica beobachtet und hier sogar auf 
einzelne Bestandteile derselben Zelle ausgedehnt. Somit dürfte also 
dieser eine Punkt keine unüberwindbaren Hindernisse darbieten, da er 
auf eine allgemeine Erscheinung zurückgeführt werden könnte. Die 
Beobachtungen über eine gewisse Altersdifferenzierung des Blattrandes 
gegenüber dem Zentrum (S. 208 u. 214) gehören hierher. 

Es bestehen nun aber noch weitere Tatsachen, die eine ursächliche 
Rolle tiefer Temperaturen bei der Entstehung einer Panaschüre zunächst 
nicht so ganz unwahrscheinlich machen. In erster Linie sind hier die 
Befunde GAssNERs (21) zu nennen, ausdenen man unmittelbar den Schluß 
auf eine experimentelle Erzeugung einer Panaschierung durch Kälte- 
einwirkung ziehen könnte. Da diese Angabe jedoch vorerst noch ver- 
einzelt dasteht, so kann der Einwand nicht widerlegt werden, daß es 
sich hier nur um eine „verkappte‘‘ Panaschüre gehandelt habe, in ähn- 
licher Weise, wie ja auch Brassica unter sommerlichen Temperaturen 
keine Spur einer Panaschierung erkennen läßt. In dieser Richtung wären 
weitere Versuche dringend erwünscht. Ein anderes Beispiel, das hier an- 
geführt werden muß, bietet SORAUER (73), der erwähnt, daß junge Triebe 
(vor allem Hyacinthen), die unter einer Schneedecke etiolierten, zuweilen 
ganz, zuweilen aber auch nur an einzelnen Stellen die Fähigkeit verlieren, 
bei nachträglicher Belichtung zu ergrünen. Auf diese Weise kann mit- 
unter ein Habitus entstehen, der ganz dem einer panaschierten Pflanze 
gleicht. Wichtiger erscheint mir jedoch an diesen Beobachtungen der 
Umstand, daß es offenbar eine Fixierung eines durch Kälte hervorgerufe- 
nen chlorotischen Zustandes gibt, bei dem auch nachträgliche Temperatur- 
erhöhung keinen Einfluß mehr auszuüben vermag. Die Angaben Bucks 
(14) über den weißen Asparagus-Trieb gehören auch hierher. Denn 
damit würde ein Anschluß gewonnen zu denjenigen panaschierten Ob- 
jekten, die auf eine Temperatursteigerung nicht mehr reagieren. Wenn 
ich nämlich auch vermute, daß sich manches Objekt, dem äußerlich 
keine Reaktionsfähigkeit anzumerken ist, noch als mehr oder weniger 
thermolabil erweisen dürfte, so muß doch ohne weiteres damit gerechnet 
werden, daß eine beträchtliche Anzahl von typischen Bewohnern unserer 
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Warmhäuser allen, ja nur beschränkt môglichen, Angriffen trotzt (Ca- 
ladien usw.). Gerade diese letzteren scheinen ja einen ganz eindeutigen 
Beweis dafür zu bieten, daB an eine alleinige ursächliche Wirkung tiefer 
Temperaturen nicht gedacht werden kann. Gibt es jedoch eine Fixierung 
einer wie auch immer entstandenen Chlorose, so liegt wohl kein zwingen- 
der Grund vor, diese Fixierung von der Vererbbarkeit auszuschließen. 
Auf diese Weise könnten dann auch thermostabile panaschierte Pflanzen 
sich von einer ursprünglichen Kälteeinwirkung ableiten lassen. 

Trotzdem besteht natürlich kein eigentlicher gesicherter Beweis, der 
es rechtfertigte, diese Möglichkeiten aus dem Rahmen einer vorläufigen 
Erwägung herauszuheben. Im Gegenteil scheint mir doch so manches, 
vor allem aber die Versuche an Stecklingen, die vorstehend beschrieben 
wurden, mehr darauf hinzudeuten, daß es sich bei der Einwirkung 
“höherer Temperaturen lediglich um eine mehr oder weniger weitgehende 
Überwindung einer bestehenden Hemmung handelt. Vor allem der Um- 
stand, daß z. B. an Cornus die Panaschüre sofort wieder erscheint, wenn 
die Temperatur nur wenig sinkt, und daß die Zweige von Acer Negundo 
nach dreimonatlichem Aufenthalt im Warmhaus immer noch eine ge- 
wisse Unterschiedlichkeit in der Stärke des Farbtones erkennen lassen, 
und zwar auch an neu ausgebildeten jungen Blättern, läßt mich in dieser 
Frage nicht weiter gehen als zu der Formulierung: Der Vorgang, der zur 
Panaschüre führt, ist derartig, daß ihm durch eine Temperaturerhöhung 
mehr oder weniger entgegengewirkt werden kann. Es scheint noch ein 
zweiter Faktor im Spiele zu sein, dessen Natur vollkommen ungeklärt 
bleiben muß, und der in der Erscheinung einer Differenzierung einzelner 
Zellgebiete und Einzelzellen nur eben umschrieben werden kann. Das 
eine aber scheint mir des weiteren aus den vorstehenden Erörterungen 
eindeutig hervorzugehen, daß nämlich die Analogien, die zwischen der 
Thermolabilität mancher panaschierter Objekte und zwischen der Allgemein- 
erscheinung einer Hemmung der Chlorophylisynthese durch niedrige Tem- 
peraturen bestehen, ihrem Mechanismus nach so eng sind, daß von einer 
Aufklärung dieser letzten Erscheinung, die ja in ihrem funktionellen Wesen 
noch gänzlich unbekannt ist, viel, wenn nicht alles, auch für das Problem 
der Panaschüre erwartet werden darf. Dabei wird man auch die Eisen- 
chlorose in den Umkreis der Untersuchungen einzubeziehen haben, da 
auch im Mechanismus dieser Erkrankung vielleicht eine engere Ver- 
wandtschaft mit der Panaschierung bestehen dürfte. 

Über die eigentliche Rolle der Temperatur beim Aufbau des Chloro- 
phylis sind wir bis jetzt fast nur auf Vermutungen angewiesen. Über- 
blickt man die Ergebnisse meiner stoffwechselphysiologischen Unter- 
suchungen an panaschierten Objekten, so zeigt sich in allen aufgefun- 
denen Verschiedenheiten zwischen den weißen und grünen Zellgebieten 
zwar ein ganz bestimmtes und charakteristisches Bild von einer Ein- 
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heitlichkeit, das in Anbetracht der recht verschiedenen Typen der Pana- 
schierung, die zur Untersuchung herangezogen wurden, zunächst fast 
überraschend erscheinen kénnte. Uberraschend jedoch nur so lange, als 
man das eigentliche Charakteristikum der Panaschiire, das Fehlen des 
Chlorophylls und seiner Funktion, vernachlässigte. Dieser Ausfall einer 
Tätigkeit, die das gesamte Leben des Blattes wie keine andere bestim- 
mend beherrscht, ist in seinen physiologischen Folgen bisher nie richtig 
in Erwägung gezogen worden. Das muß aber selbst dann noch als un- 
berechtigt erscheinen, wenn ein unmittelbarer Zusammenhang gewisser 
Stoffwechseldifferenzen mit der Assimilation wegen der Vielgestaltigkeit 
der physiologischen Auswirkungen nicht nachgewiesen werden kann. Zu 
welchen Irrtümern die Vernachlässigung dieses wichtigsten Umstandes 
führen kann, zeigte die Untersuchung des Eiweißstoffwechsels. Hier 
trat ganz klar die Wirkung der Kohlehydrate auf das Gleichgewicht der 
N-Fraktionen zutage. Auch bei der Intensität der Atmungsprozesse 
konnte ein solcher bestimmender Einfluß nachgewiesen werden. Schwie- 
riger, weil in ihrer allgemeinen Charakteristik unsicherer, gestaltete sich 
nur die Deutung der Fermentverteilung, doch scheint wenigstens für die 
Peroxydasen ein Zusammenhang mit der Assimilation durchaus wahr- 
scheinlich. Mit dieser Feststellung der zentralen Stellung der Photo- 
synthese und ihres Einflusses auf alle anderen stoffwechselphysiologischen 
Vorgänge entzog sich nun aber das Grundproblem der Panaschüre um 
so mehr einer weiteren experimentellen biochemischen Erforschung, je 
weniger unsere derzeitige Methodik den Anforderungen, die jetzt gestellt 
werden müßten (Erfassung von Zwischenvorgängen, quantitative Mes- 
sung der Oxydationspotentiale usw.), schon gewachsen ist. Wir konnten 
nur feststellen, daß alle bis jetzt untersuchten Teilgebiete des Stoff- 
wechsels der weißen Teile keine grundsätzlichen Anomalien zeigen, die 
mit einem Ausbleiben der Chlorophylisynthese in ursächliche Verbin- 
dung gebracht werden könnten, sondern daß sie alle in verschiedenem 
Maße durch Zuckerfütterung zu beeinflussen sind. 

Man wird sich nun aber doch fragen müssen, ob überhaupt eine solche 
grundsätzliche Anomalie erwartet werden muß und darf. Alle grundlegen- 
den Funktionen des Stoffwechsels sind ja, wie die Untersuchung zeigte, 
ihrem Mechanismus nach vollkommen intakt, so daß ein normales Leben 
ermöglicht ist bis auf den einzigen Faktor der Chlorophylisynthese, der 
unter den obwaltenden Umständen nicht als lebensnotwendig bezeichnet 
werden kann. Wir kennen ja auch an jedem normalen Pflanzenkörper 
genügend Zellgruppen, die niemals zu einer Farbstoffbildung schreiten. 
Selbst an den eigentlichen Assimilationsorganen, den Blättern, bleiben 
ganze Zellschichten (Epidermis, Hypodermis usw.) farblos, ohne daß 
diese Zellen als krank angesehen werden könnten. 

Nun legen vor allem die Beobachtungen der Thermolabilität sowie 








Ein Beitrag zur Kenntnis des Stoffwechsels panaschierter Pflanzen. 225 


die Analogien beim Ergriinen normaler Pflanzen bei niedrigen Tempera- 
turen den Gedanken nahe, daß der Einfluß der Temperatur nicht so 
sehr in qualitativer als vielmehr in quantitativer Richtung zu suchen 
ist, daß ein gewisses Maß des energetischen Umsatzes erreicht werden muß, 
wenn es zur Chlorophyllsynthese kommen soll. Man könnte ja zunächst 
auch daran denken, daß die Hemmung, die einem Farbstoffaufbau ent- 
gegensteht, ganz partieller Natur ist, daß es nur eine ganz bestimmte 
Stelle im Ablauf der Synthese ist, über die der Prozeß nicht oder doch 
nur bei höherer Temperatur hinweggeführt werden kann. Bei einer 
solchen Hemmung müßten intermediäre Zwischenkörper auftreten, die 
durch Ansammlung im Sinne einer chemischen Massenwirkung den ge- 
samten Vorgang abstoppen müßten. Auch eine sekundäre Bindung solcher 
Zwischenprodukte (,,Hemmkôürper‘‘) und damit die Irreversibilität des 
Vorganges, wäre auf diese Weise denkbar. 

Ich habe mancherlei Versuche unternommen, um in dieser Richtung 
weiter vorzustoßen, Versuche, die alle das Ziel hatten, die Temperatur- 
wirkung durch Eingriffe chemischer Natur zuersetzen, — bis jetzt jedoch 
mit vollkommen negativem Erfolg. So wurden, um nur etwas heraus- 
zugreifen, in Verfolgung von Gedankengängen, die sich beim Studium 
der Peroxydasen und bei Berücksichtigung der vermutlichen Rolle des 
Eisens bei der Eisenchlorose ergaben, teils Wasserstoffakzeptoren oder 
Körper, die durch Autoxydation leicht in solche übergehen (Chinhydron, 
Aldehyde usw.), teils Peroxyde und direkte Oxydationsmittel geboten, 
ohne daß eine nennenswerte Reaktion hätte erzielt werden können. 

Es erscheint nun aber auch aus anderen Gründen wahrscheinlich, daß 
eine solche, nur lokale Hemmung nicht vorhanden ist. Dagegen sprechen 
vor allem die Beobachtungen über das teilweise und unvollständige 
Ergrünen. Es ging schon aus den Untersuchungen von KRÂNZLIN (32) 
hervor, daß in den meisten panaschierten Blättern geringe Mengen von 
Chlorophyll gebildet werden. Es ist aber sicher sehr bemerkenswert, daß 
bei den Fällen eines durch Temperaturerhöhung angeregten Chlorophyll- 
aufbaus nur ein gewisser Grad der Farbstoffbildung erreicht wird, der 
hinter dem der normalgrünen Teile zurückbleibt. Die Bedingungen sind 
ja ganz sichtlich gegeben, daß Chlorophyll gebildet wird, die Synthese 
beginnt auch, und man müßte nun erwarten, daß damit, wenn vielleicht 
auch langsamer, die normale Stärke des Farbtones erreicht werden müßte. 
Das ist aber, wie die Beobachtung zeigt, keineswegs der Fall, sondern die 
Farbstoffbildung kommt früher zum Stillstand. Auch bei Brassica, bei 
der ja bei genügend hoher Temperatur am leichtesten ein vollkommener 
Farbausgleich erzielt werden kann, waren im Freiland häufig die eigen- 
tümlich gelbgrünen Flächen zu beobachten, die bei konstanten Außen- 
bedingungen ihren Farbton nicht weiter vertieften. 

Nun muß darauf aufmerksam gemacht werden, daß auch unter nor- 
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malen Umständen und an normalen Pflanzen der Farbstoffbildung ganz 
bestimmte Grenzen gesetzt sind, die je nach der Art außerordentlich 
verschieden sind. Die mannigfachen Untersuchungen iiber die Menge 
der Blattfarbstoffe und ihre quantitative Beziehung zur Assimilation 
sind ja bekannt. Die Wizzsrärrerschen (82) Messungen zeigten, daß 
auch ein geringer Gehalt an Chlorophyll zu einer normalen Assimilation 
genügt. Immerhin ist diese auffällige Erscheinung doch recht beachtens- 
wert. Wir kennen aber auch auf anderen physiologischen Gebieten, und 
nicht nur in der Botanik, die Erscheinung, daß ein Vorgang zwar verläuft, 
daß er aber auf einer gewissen und manchmal anormal niederen Grenze 
stehen bleibt. Es mag hier nur an das ausgeprägte Bild der Blutarmut er- 
innert werden, bei der die roten Blutkörperchen in nicht genügender Zahl 
gebildet werden. (Man vergleiche auch die dabei übliche Eisentherapie!) 
Die Verknüpfung solcher Erscheinungen mit dem Ablauf des gesamten 
Stoffwechsels in quantitativer Richtung liegt außerordentlich nahe. 
Fassen wir hier noch einmal unsere Kenntnisse über den Stoffwechsel 
eines panaschierten Objektes, z.B. bei Brassica oleracea, zusammen, 
wobei die Eiweißverhältnisse als sicher sekundär außer acht gelassen 
werden können, so haben wir bei erhöhtem Peroxydase- und erniedrig- 
tem Katalasegehalt einen durch die vorhandenen Kohlehydrate in seinem 
Ausmaß bedingten, niedrigeren energetischen Umsatz in den weißen 
Gewebeteilen zu verzeichnen. Es war in den vorhergehenden Abschnitten 
wiederholt darauf hingewiesen worden, daß wir keinen Grund haben, 
einen Hungerzustand dieser Zellen anzunehmen, sondern daß diese Ver- 
schiedenheiten viel wahrscheinlicher als Ausdruck einer gewissen Trägheit 
der energetischen Umsetzungen anzusehen sein dürften. Wir sahen zwar, 
daß die Atmungsintensität durch eine Zuckerfütterung ganz beträchtlich 
gesteigert werden kann, und daß also keine funktionelle Hemmung des 
Betriebsstoffwechsels vorliegt. Es war aber schon damals darauf auf- 
merksam gemacht worden, daß diese Messungen der Atmungsintensität 
bei einer Temperatur von 28,4° vorgenommen wurden, einer Temperatur, 
die an und für sich schon ohne jede Zuckerfütterung zu einem Ergrünen 
führen kann. Man kann in der Kälte weiße Blatt-Teile wochenlang mit 
Zucker ernähren, wobei sich die N-Differenzen vollkommen ausgleichen, 
ohne daß auch nur eine Spur eines Ergrünens sichtbar wird. Letzteres 
setzt erst ein, wenn die Temperatur gesteigert wird, es setzt verstärkt 
ein, wenn gleichzeitig Zucker geboten wird. Gerade dieser letzte Um- 
stand kann doch wohl nicht anders als in energetischem Sinne gedeutet 
werden. Und darum neige ich zu der Ansicht, daß ein gewisses Ausmaß 
und eine gewisse Geschwindigkeit des energetischen Umsatzes erreicht wer- 
den muß, wenn eine Chlorophylisynthese erfolgen soll. Dieses Ausmaß 
wird durch eine Steigerung der Atmungsintensität durch Zuckerfütterung 
allein noch nicht erreicht (auch nicht durch angegorene Zuckerlösungen 
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und andere Stimulatoren der reinen Atmung), es wird erreicht durch 
eine Beschleunigung des ganzen Stoffwechselgetriebes durch hohe Tem- 
peratur, es wird in beschleunigtem Maße erreicht, wenn außerdem noch 
ein weiteres Stimulans, in unserem Falle also Zucker, geboten wird. Die 
Einwirkung der Temperatur ist auch in Beziehung auf den reinen 
Atmungsvorgang umfassender als die des Zuckers. So sehe ich in den 
normal anzutreffenden Stoffwechseldifferenzen, hohem Peroxydase, niederem 
Katalasegehalt und niedrigerer Atmungsintensitat, nur einen Ausdruck 
eines insgesamt trägeren Stoffumsatzes, wobei, wie gesagt, die Ursache 
einer auch energetischen Differehzierung einzelner Zellen und Zellgrup- 
pen vollkommen dahingestellt bleiben muß. Aber auch in diesem Punkte 
scheint mir das Studium der allgemeinen Abhängigkeit der Chlorophyll- 
bildung von der Höhe der Außentemperatur sehr aufschlußreich, und 
ich möchte mir weitere Versuche in dieser Richtung vorbehalten. Einst- 
weilen sind die vorstehend angedeuteten Gedankengänge nichts weiter als 
eine Arbeitshypothese. Ich betrachte es jedoch als ein wesentliches 
Ergebnis der vorliegenden Arbeit, daß eine gewisse Richtung gewiesen 
ist, und daß sich aus der ungeheuren Fülle der Möglichkeiten nunmehr 
eine bestimmtere Gruppe herauszuschälen beginnt. 


Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 

1. Die Panaschüre ist in ihrem Stickstoffwechsel gekennzeichnet 
durch einen verminderten Eiweiß- und vermehrten löslichen N-Gehalt 
des weißen Gewebes, welch letzterer neben Aminosäuren prozentual vor 
allem durch Amide bestimmt wird. Zuweilen finden sich Nitrate. Diese 
Differenz der N-Fraktionen gegenüber dem grünen Gewebe ist sekundärer 
Natur und durch den Ausfall der unmittelbaren Assimilationsprodukte 
bedingt. Eine Zuckerzufuhr ruft eine lebhafte Eiweißsynthese hervor 
die bei Brassica bis zu Werten führt, die voll ergrünten Blättern ent- 
sprechen. Dabei werden auch Nitrate reduziert. Der normal niedrigere 
Eiweißgehalt ist keine Hemmung für die Chlorophyllsynthese, die unter 
geeigneten Umständen bei weit geringeren Werten erfolgen kann. 

2. Das weiße Gewebe ist im Vergleich zu dem grünen ärmer an Kohle- 
hydraten. Trotzdem kann die Ursache der Panaschierung nicht in einem 
Hungerzustand gesehen werden. Der Zuckergehalt der ergrünendes 
Zellen kann im Verlauf des Ergrünungsvorganges bis auf ein Drittel des 
Anfangswertes absinken. 

3. Das weiße Gewebe atmet schwächer. Die verringerte Atmungs- 
intensität steht jedoch in enger Verbindung mit der Menge der vorhan- 
denen Kohlehydrate und kann bei hoher Temperatur durch Zucker- 
fütterung bis über das Maß der grünen Blatt-Teilehinaufgedrückt werden. 
Dabei läßt der Atmungsquotient keine grundsätzliche Veränderung im 
Mechanismus der Atmung erkennen. Die Annäherung an den Wert 1 
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zeigt vielmehr, daß Zufuhr und Verbrauch sich in einem Gleichgewicht 
befinden. 

4. Das weiße Gewebe enthält mehr Peroxydasen. Es fehlt jeglicher 
Beweis für eine zerstörende Wirkung der erhöhten Fermentmenge auf 
vorhandenes Chlorophyll. Vielmehr entspricht diesem erhöhten Per- 
oxydasengehalt eine erniedrigte Atmungsintensität. Bei Brassica besteht 
eine Beziehung zwischen der Menge der Peroxydasen und den Assimila- 
tionsprodukten. Die Peroxydasendifferenz wird unter Berücksichtigung 
der Atmungsbefunde als eine notwendige Potentialerhöhung gedeutet, 
die durch ein verändertes Substrat oder eine Erschwerung der Oxydations- 
prozesse hervorgerufen wird. 

5. Das weiße Gewebe enthält weniger Katalase. Die Katalasediffe- 
renz verhält sich gegen äußere Einflüsse ziemlich konstant. Die Befunde 
lassen sich in Anlehnung an die Deutung des erhöhten Peroxydasen- 
gehaltes als ein Ausdruck eines trägeren energetischen Umsatzes dem 
Gesamtstoffwechsel einordnen. 

6. Der Ergrünungsvorgang und seine Abhängigkeit von der Tempe- 
ratur wird genauer beschrieben und erörtert. Die mikroskopische Unter- 
suchung des Ergrünungsprozesses an der kältelabilen Brassica-Varietät 
zeigt, daß der Vorgang eine spezifische Zellreaktion ist. Die Geschwin- 
digkeit und Intensität des Ergrünens kann unter gleichen Außen- 
bedingungen nicht nur für verschiedene Zellen, sondern sogar für die 
verschiedenen Plastiden derselben Zelle verschiedene Ausmaße erreichen. 
Die Panaschüre ist eine unter Umständen reversible Erscheinung. Die 
Temperaturlabilität ist verbreiteter, als bisher angenommen wurde. 
Es konnte an zwei neuen Fällen, an Acer Negundo und Cornus alba, 
durch Einwirkung hoher Temperaturen eine Chlorophyllsynthese in den 
weißen Gebieten durchgesetzt werden. Das Studium dieser Temperatur- 
labilität ergibt in der Analogie zu der allgemeinen Abhängigkeit des 
Chlorophyllaufbaus von der Temperatur einen Ausblick auf eine allge- 
meine Lösung des Problems. 


Die vorliegende Arbeit wurde in ‚der Zeit von Frühjahr 1926 bis 
Herbst 1927 im Botanischen Institut der Universität Leipzig ausgeführt. 
Die Anregung dazu gab mein verehrter Lehrer, Herr Prof. Dr. Rux- 
LAND, dem ich dafür sowie für die dauernde Förderung, die er mir und 
meinen Arbeiten zuteil werden ließ, auch an dieser Stelle Dank sagen 
möchte. Ferner bin ich den Herren Privatdoz. Dr. BACHMANN und 
Dr.ULLRICH, in ganz besonderem Maße aber Herrn Privatdoz. Dr. WETZEL 
für seine vielseitige Unterstützung zu großem Dank verpflichtet. 
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Nachtrag. 

Nach AbschluB meiner Arbeit wurde ich auf eine Untersuchung von A. GRAND- 
SIRE: Le chimisme des feuilles privées de chlorophylle (Ann. d. sc. nat. bot. X. 
ser. 8) aufmerksam, die eine Analyse von weißen und grünen Trieben verschie- 
dener panaschierter Arten enthält. Unter Ausschluß der Atmung und der Fer- 
mente, die nicht untersucht wurden, findet hier auch GRANDSIRE die weißen Or- 
gane ärmer an Eiweiß und Kohlehydraten und reicher an löslichen N-Verbin- 
dungen (Trockensubstanz), wobei allerdings betont werden muß, daß sich seine 
Zahlen nur auf ganz weiße und ganz grüne Sprosse beziehen und nicht wie bei 
mir auf Teile desselben Blattes, so daß bei der oft langsameren Entwicklung 
der weißen Triebe mit starken individuellen Unterschieden gerechnet werden 
muß. Auf eine experimentelle Untersuchung der Stoffwechselditferenzen ist 
GBANDSIBE nicht eingegangen. Die titrimetrische Azidität wurde bei grünen 
Organen etwas höher gefunden, doch fehlen leider die physiologisch wichtigeren 
Pa-Werte. Auch die aus der Alkalität der Asche abgeleiteten organischen Säure- 
mengen gestatten kaum eine Diskussion. Die Aschenanalyse bestätigte im wesent- 
lichen die Ergebnisse von CHURCH. Interessant erscheint dagegen der Hinweis. 
daß das charakteristische Analysenbild der weißen Zweige eine enge Parallele 
findet in den Befunden an heterotrophen Phanerogamen, was nach den vorstehen- 
den Erörterungen über die zentrale Stellung des Assimilationsprozesses im Ge- 
samtstoffwechsel durchaus verständlich ist. 














(Aus dem Botanischen Institut der Universitit Rostock.) 
DIE HARZDRUSEN VON LYSIMACHIA VULGARIS L. 


Von 
HERMANN VON GUTTENBERG. 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Dezember 1927.) 


Unter den Primulales besitzen zahlreiche Vertreter der Myrsinaceen 
und Primulaceen innere harzführende Drüsen, die in der Literatur oft 
erwähnt, aber noch nicht genauer untersucht worden sind. Es dürfte 
dies damit zusammenhängen, daß diese einen blutroten bis rotbraunen 
festen Inhalt aufweisenden Drüsen an Freihandschnitten sehr unklare 
Bilder geben. De Bary (1877) und Boxorny (1882), die sich besonders 
mit ihnen beschäftigten, geben eine schizogene Entstehungsweise an und 
sprechen von einem „strahlig-kristallinischen‘‘ Inhalt. 

Es schien mir wünschenswert, die Entwicklung dieser eigenartigen 
Drüsen näher zu verfolgen, insbesondere die Sekretbildung zu studieren. 
Die Untersuchung erfolgte hauptsächlich an Mikrotomschnitten durch 
Blätter von Lysimachia vulgaris vom Knospenstadium an bis zum fer- 
tigen Blatt. Sie wurde von meinem Schüler C. LEHMANN begonnen und 
von mir zu Ende geführt. Als vorteilhaft für die Untersuchung erwies 
sich nach GıLson fixiertes und in 6—10 4 dicke Mikrotomschnitte zer- 
legtes Material. Der harzige Inhalt der Drüsen wird in Alkohol nicht, 
dagegen in Xylol wenigstens zum Teil gelöst. Die Mikrotomschnitte ent- 
hielten ihn also nicht mehr, über seine Verteilung geben nur Freihand- 
schnitte Auskunft. Werden solche durch erwachsene Blätter angefertigt, 
so sieht man an den durchschnittenen Drüsen, daß der Inhalt nicht homo- 
gen ist, sondern daß um eine zentrale Masse ringförmig einige Klumpen 
angeordnet sind, die eine radiär verlaufende Streifung zeigen und bis 
an die Innengrenzen der sezernierenden Zellen reichen. Je ein Klumpen 
entspricht einer Sekretzelle. Die ganze Masse färbt sich mit Sudan III 
intensiv rot. In einzelnen Fällen treten im Sekretraum an Stelle der 
klumpenförmigen Massen hellere tropfenartige Gebilde auf. Für die 
Untersuchung der ersten Entwicklungsstadien eigneten sich besonders 
mit Eisenhämatoxylin gefärbte Schnitte; die fertigen Stadien der Drü- 
sen treten am klarsten hervor, wenn man die Schnitte erst mit Äther be- 
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handelt und dann mit Methylenblau farbt. Beobachtung der Schnitte 
in Glyzerin erwies sich vielfach als vorteilhafter als das Betrachten in 
Kanadabalsam. 

Die Entwicklung der Drüsen beginnt in dem ältesten der noch zur 
Knospe gefalteten Blättchen, ist aber besser in dem nächstfolgenden, 
das sich bereits aus der Knospe befreit hat, zu studieren. In ihm finden 
sich zahlreiche Entwicklungsstadien. Die Zellen des Assimilationsparen- 
chyms sind in diesem Altersstadium des Blattes zwar noch nicht fertig, 
doch besitzen sie bereits einen plasmatischen Wandbelag mit Chloro- 
phylikörnern. Daher sind jetzt die Driisenzellen leicht von ihnen zu 
unterscheiden. Sie fallen dadurch auf, daß sie entweder ganz von dich- 
tem Plasma erfüllt sind oder zwar eine größere Vakuole, aber niemals 
Chlorophyll enthalten. Ihre Kerne sind relativ groß. Im Flächenbild 





sieht man meist 4—5 etwa zu einem Kreis angeordnete Zellen. Diese 
weichen bald in der Mitte auseinander, so daß eine Interzellularlücke 
entsteht, die gleich, oder wenigstens sehr bald darauf, mit Harz gefüllt 
ist. Von besonderem Interesse war das Verhalten der gegen den Sekret- 
raum grenzenden Wände. Diese beginnen sofort zu verquellen, wobei 
vorübergehend eine Schichtung beobachtet werden kann (Abb. 1). Der 
Beginn der Quellung ist nur selten zu sehen, meist ist sie schon weiter 
fortgeschritten. Die Grenze der Membranen gegen die Lücke wird dann 
dadurch deutlich, daß auf ihr eine unregelmäßige Kette von Trépfchen 
verschiedener Größe und Form auftritt, so daß ein deutlicher Saum ent- 
steht (Abb. 2), der der von TscHIRcH (1900) bei Imperatoria Ostruthium 
beobachteten ‚inneren Haut‘ entsprechen dürfte. Die Säume umschlie- 
ßen dann die Lücke, sie können auch im mikroskopischen Bilde anein- 
ander stoßen; doch handelt es sich dabei wohl um tangentiale Schnitte, 
an welchen der kleine Hohlraum nicht getroffen ist. Der Schleim selbst 
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ist aber hier, wie in allen späteren Stadien, an Mikrotomschnitten nicht 
mehr zu sehen. Daß er in älteren Stadien doch noch nachzuweisen ist, 
soll später besprochen werden. In den Stadien, in welchen der Schleim 
noch deutlich erkennbar ist, finden sich in ihm am Grunde, aber auch in- 
mitten, Trépfchen oder Stäbchen, die sich wie die des Saumes verhalten. 
Sie sind mit Sudan stark färbbar, aber gegen Lösungsmittel sehr resistent, 
vor allem gegen solche, die das Harz selbst angreifen, wie z. B. Xylol, 
Äther oder Chloroform. Sie haben den Charakter der später zu beschrei- 
benden Stäbchen der fertigen Drüse und erinnern sehr an das Grenz- 
häutchen, das LEHMANN (1925) an der sekretführenden Blase der soge- 
nannten Ölzellen fand. Auch TscHIRcH gibt für die ,,resinogene Schicht‘‘ 
das Vorkommen von ,,Kérnchen, Stäbchen oder Fäden‘ an, die sich, wie 
auch die „innere Haut‘, gegen Lö- 
sungsmittel sehr resistent erweisen, 
jasogar der Einwirkung von Schwe- 
felsäure widerstehen können. Es 
handelt sich um einen Körper, der 
Ähnlichkeit mit Harzen, aber auch 
mit Suberin aufweist. Das Plasma 
der Sekretzellen ist zunächst scharf 
gegen die innere Membran abge- 
grenzt. Die Grenze wird aber bald 
undeutlich, das Plasma scheint 
sich dann mit dem Schleim stellen- 
weise zu vermengen (Abb. 3). Es 
ee ist klar, daB bei der Entwicklung 

Lysimachia vulgari dieser Driisen eine Membranschicht 
pr Entwicklungsstadium 4 Drie. Mineo. auftritt, die der von TscHIRCH 
als „resinogen‘‘ bezeichneten ent- 
spricht. Die Existenz einer solchen war in letzter Zeit sehr zweifel- 
haft geworden, da sie weder von HANNIG (1922) bei den Harzgängen der 
Koniferen, noch von Mönıkes (1924) in den Wurzeln von Umbelliferen, 
Compositen und Araliaceen, noch schließlich von LEHMANN (1925) bei 
den Ölzellen gefunden werden konnte. Es ist aber immer noch sehr frag- 
lich, ob die Schleimschicht der Lysimachia-Drüsen tatsächlich als eine 
resinogene angesprochen werden darf. Eine Entscheidung ist deshalb 
sehr schwer zu fällen, weil an Mikrotomschnitten das Sekret ausgelöst 
ist und Freihandschnitte an den jüngsten Blättchen kaum je so gelingen, 
daß eine einwandfreie Beobachtung: möglich ist. Sicher ist aber, daß in 
den ersten Stadien das Sekret in der Lücke selbst und nicht im Schleim 
auftritt; ob das Plasma der jungen Zellen Sekrettröpfchen enthält, ist 
kaum sicher zu entscheiden. Wahrscheinlich ist es nicht, denn ich habe 
solehe nicht finden können, auch nach der Sekretlösung keine kleineren 
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Vakuolen, in welchen sie gewesen sein kénnten. Die verschleimende 
Wand enthält zunächst auch keine Inhaltskérper, später treten die be- 
schriebenen Körnchen auf, ferner der Grenzsaum und schließlich die 
noch zu besprechenden Stäbchen. Diese Gebilde finden sich also im 
Schleim, doch ist es, wie später noch näher auszuführen sein wird, nicht 
wahrscheinlich, daß sie von ihm gebildet werden, also ein Umwandlungs- 
produkt der Schleimmembran darstellen ; es spricht vielmehr alles dafür, 
daß sie aus dem Plasma stammen und in bzw. durch die weichen Schleim- 
massen abgeschieden werden. 

Die weitere Entwicklung der Drüsen ist sehr eigenartig. Der Drüsen- 
raum vergrößert sich allmählich im Zusammenhang mit der definitiven 
Ausbildung des Mesophylls. Die Sekretzellen werden immer schmäler, 
so daß sie schließlich einen schmalen Ring darstellen, der die Lücke um- 
gibt. Ihr Plasma wird immer grobkörniger und macht schließlich, wie 
der Zellkern, einen abgestorbenen Eindruck. Nach Auslösung des Se- 
kretes sieht man gelegentlich noch etwas von den vorgewölbten Schleim- 
massen mit ihren Grenzsäumen. Während aber früher das Plasma 
gegen den Schleim zu keine feste Grenze aufwies, ist jetzt eine solche vor- 
handen, es hat sich eine derbe Lamelle ausgebildet, die, wie die anderen 
Wände, aus Zellulose besteht. Eine Suberinlamelle tritt nirgends auf. 
Bei der Fertigstellung der Drüse entsteht nunmehr ein sehr merkwürdig 
gestaltetes Sekret. Es ist am deutlichsten an Mikrotomschnitten zu er- 
kennen, die mit Äther behandelt wurden, in welchen also das eigentliche 
Harz restlos entfernt ist. Man sieht dann (Abb.4), daß da, wo früher die 
verquollenen Membranschichten lagen, Säume feiner, im allgemeinen zu- 
eininder paralleler Nadeln oder Stäbchen liegen, die durchaus wie Eri 
stalle aussehen. Es ist deutlich zu erkennen, daß je ein Saum zu einer 
Zelle gehört. Manchmal treten zwei Säume übereinander auf, und über- 
dies finden sich die Nadeln meist auch in den Sekretzellen selbst. Wäh- 
rend sie aber außerhalb der Zelle allein vorhanden sind und nur am 
Grunde oft einer grobkörnigen Platte aufsitzen, ist in den Zellen neben 
ihnen grobkörniges Plasma und häufig noch der Zellkern zu erkennen. 
Die Fasern reichen hier entweder von der äußeren bis zur inneren Wand, 
so daß sie an das innere Fasersystem angrenzen, oder sie reichen nur bis 
etwa in die Zellmitte ; die inneren Fasersysteme sehen oft wie Kämme aus. 

Über die chemische Natur dieser kristallähnlichen Fasern konnte 
folgendes ermittelt werden. Sie sind unlöslich in Alkohol, Xylol, Äther, 
Chloroform, Chloralhydrat; gelöst werden sie nach längerer Behandlung 
mit konz. Schwefelsäure oder heißer JaveLLescher Lauge. Jodlösungen 
bleiben ohne Einfluß, Färbung gelang nur mit Sudan III und Ruthenium- 
rot. Die Stäbchen verhalten sich also wie die früher erwähnten Körn- 
chen usw., aus welchen sie anscheinend hervorgegangen sind. Vermut- 
lich werden sie zwischen den Schichten der verquellenden Membran 
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ausgeschieden, denn man sieht sie gelegentlich nicht radial, sondern in 
Kurven über den Sekretzellen gelagert, die den Schichtlinien etwa entspre- 
chen miissen. Die Nadeln verhalten sich also in mancher Hinsicht wie 
Harze, nur ihre schwere Löslichkeit spricht dagegen. Kristallinische 
Bestandteile in Harzen sind nicht selten, meist handelt es sich (vgl. 
TscHıkcH 1900) um Harzsäuren oder um Derivate von solchen; ich 
möchte annehmen, daß dies auch für unsern Fall zutrifft. Die Behand- 
lung mit weißer JaverLescher Lauge führte zu einer überraschenden 
Beobachtung. Die Stäbchen verquellen erst zu Trépfchen, dann zu einer 





Abb. 4. Lysimachia vulgaris. Fertige Drüse nach Behandlung mit Äther. Mikrotomschnitt in 
Kanadabalsam. 


homogenen Masse, und diese sitzt jetzt deutlich in einer geschichteten 
Membran, die die innere Wand der Sekretzellen ist. Nach längerer Be- 
handlung mit der Lauge gelang es, das Sekret ganz zu lösen. Die nun- 
mehr klar geschichtete mächtige Wand (Abb. 5) färbt sich mit Chlorzink- 
jod blau — so daß ein dicker blauer Ring die immer vorhandene mitt- 
lere Lücke umschließt. Mit Rutheniumrot färbt sich der Schleim ebenso 
wie die übrigen Zellwände des Mesophylls dunkelrot. Die Verhältnisse 
in der fertigen Drüse sind also folgende: Zu äußerst liegt der Ring der 
Sekretzellen. Diese enthalten grobkörniges Plasma und den Kern, die 
sich an Mikrotomschnitten noch färben lassen. Zwischen dem Plasma 
liegen radial angeordnet und dicht gedrängt die beschriebenen Nadeln. 
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Es folgt die gequollene Innenmembran, die eine oder zwei Lagen solcher 
Nadelsysteme enthält, schlieBlich die eigentliche Sekretliicke. In dieser 
findet sich meist nur das ätherlôsliche Harz, also keine Nadeln. Es ist 
aber möglich, daß da, wo zwei Nadelsysteme übereinander a uftreten, das 
innere zu der zentralen Harzmasse gehért. Das Harz durchtrankt auch 
die gequollene Membran zwischen den Nadeln. Daher sieht man an 
frischen Schnitten, wie oben erwähnt, in den Driisen einen zentralen 
Harzkörper, der von seitlichen Klumpen umschlossen wird, die den Se- 
kretzellen entsprechen. Diese selbst enthalten anscheinend nur die 
Nadeln, doch ist eine sichere Entscheidung, ob nicht auch der äther- 
lösliche Teil des Harzes in ihnen auftritt, schwer zu fällen. Zu bemerken 
ist noch, daß nicht selten Zellen, die an die 
Drüsen angrenzen, sich mit an der Sekretbildung \ = 
beteiligen. Sie erhalten dann ganz den Charak- ZZ 
ter der Sekretzellen. Auffälliger ist, daB auch Ba 
auBerhalb der Driisen Harzbildung erfolgt. So a 
sieht man nicht selten an mit Sudan gefärbten 
Präparaten, daB sich regellos im Mesophyll 
zwischen zwei parallelen Zellketten rotgefärbte 
Sekretstreifen befinden, die oft sehr lang sind. 
Es kann aber auch der Inhalt dieser Zellen eine 
Verharzung erfahren, wobei mehrere Sekrettrop- 
fen gebildet werden, die zu groBen Klumpen 
zusammenschmelzen. << 
Wir waren bei der Deutung der jugendlichen — 
Entwicklungsstadien zu keiner Klarheit über die 
Natur der ,,resinogenen Schicht‘‘ gekommen. Abb.5. Lysimachia vulgaris. 
Auch die fertigen Stadien geben eine solche u ak ie toe. 
nicht. Es steht aber fest, daB das Harz — und scher u * — 
zwar sowohl sein amorpher als auch sein kristalli- . 
nischer Bestandteil — schlieBlich in der Schleimmembran und wenigstens 
letzterer sicher auch im Zellplasma auftritt, während die Lücke wohl 
nur den amorphen Bestandteil enthält. Der kristallinische Teil ist sogar 
zuerst in Körnchen- oder Stäbchenform im Schleim zu finden. Es ist 
indessen unwahrscheinlich, daB er vom Schleim gebildet wird, bzw. ein 
Umwandlungsprodukt der Membran darstellt. Vielmehr weist das spä- 
tere Vorkommen der gleichen Substanz im Plasma selbst darauf hin, 
daß das Plasma das Harz bildet und es erst in der Lücke und in der Mem- 
bran, schließlich, wenn dort kein Platz mehr ist, auch zwischen seine 
eigenen Teile ablagert. Dafür spricht auch das Auftreten von Harz im 
Lumen von Zellen, die sich außerhalb der eigentlichen Drüsen befinden. 
Das Auftreten der Verschleimung ist leicht verständlich. Die völlige 
Auflockerung der Innenmembran macht diese für den Durchtritt des 
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Harzes permeabel, und es ist sehr charakteristisch, daß nach der Sekret- 
bildung die Protoplasten sich gegen den Schleim durch eine neue feste 
Lamelle abgrenzen. 
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DIE OXYDATION DES PHENANTHRENS DURCH BAKTERIEN. 
+ Von 
W.O.Tausson. 
Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 27. November 1927.) 


I, Einleitung. 

Die Tatsache der Oxydation einiger zyklischer Kohlenwasserstoffe ', 
speziell des Naphthalins*, durch Bakterien und die Ausnutzung dersel- 
ben als Kohlenstoffquelle hat die Frage der bakteriellen Oxydation von 
Kohlenwasserstoffen der aromatischen Reihe mit einer größeren Zahl 
von kondensierten Kernen in den Vordergrund gestellt. Der Oxydations- 
vorgang des Naphthalins vollzieht sich allem Anschein nach, wie wir fest- 
gestellt haben, durch die gleichzeitige Aufspaltung beider Ringe in dem 
Naphthalinmolekül, ohne Bildung von Benzolderivaten als Zwischen- 
produkten der Oxydation. Im Falle der Kohlenwasserstoffe mit drei 
kondensierten Kernen liegt die Möglichkeit der Aufspaltung des mitt- 
leren Ringes mit dem Erhaltenbleiben der zwei übrigen Ringe und der 
Bildung von Benzolderivaten als Zwischenprodukten der Umwandlung 
vor. Diese Erwägungen haben uns veranlaßt, die Kohlenwasserstoffe 
mit drei kondensierten Kernen (Phenanthren und Anthracen) näher zu 
untersuchen. In der vorliegenden Arbeit wird das Verhalten der Bak- 
terien zu diesen Kohlenwasserstoffen untersucht; eingehend wurde der 
Oxydationsprozeß bloß in bezug auf das Phenanthren studiert, welches 
unter den weiter unten beschriebenen Bedingungen durch die Mikro- 
organismen® viel rascher und vollständiger oxydiert wurde als das An- 
thracen. Die Oyxdation dieses letzteren verlief so langsam, daß eine ein- 
gehende Untersuchung unmöglich war. Aus diesem Grunde sei an dieser 


1 Vgl. das Verzeichnis der Literatur über die Oxydation der Kohlenwasser- 
stoffe am Schlusse. 

2 Tausson, W. O.: Naphthalin als Kohlenstoffquelle fü Bakterien. Planta 
4. 214. 1927. 

3 Die Oxydation des Phenanthrens und des Anthracens wird durch ver- 
schiedene Bakterien bewirkt, welche, wie es scheint, für jedes von ihnen spezi- 
fisch sind. 
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Stelle nur auf das Vorkommen solcher anthracenoxydierender Bak- 
terien hingewiesen; im weiteren wird bloß vor: Oxydationsvorgang des 
Phenathrens die Rede sein. 


II. Bakteriologischer Teil. 
a) Vorversuche. 

Wenn maneiner Mineralsalzlösung! von der gleichen Zusammensetzung, 
wie die früher für die Naphthalinbakterien gebrauchte, reines kristalli- 
nisches Phenathren zusetzt und sie mit Erdproben aus den Erdöl- 
distrikten impft, so kann man bald, nach 5—7 Tagen, die bei 29 bis 
30° C eintretende Entwicklung mehrerer Bakterienarten auf Kosten 
des Phenanthrens, als der einzigen Kohlenstoff- und Energiequelle, be- 
obachten. Die sukzessiven mehrmaligen Uberimpfungen auf die gleiche 
Minerallésung mit Phenanthren ergaben dasselbe Entwicklungsbild, — 
relativ schwache Triibung und sehr starke, zuerst gelbe Farbung der 
Flüssigkeit, die später orange oder rötlich-orange wurde, in einigen Fällen 
die Bildung eines zusammenhängenden Häutchens und sichtbare, ziem- 
lich starke Veränderungen der Phenanthrenkristalle, sowohl in bezug 
auf ihr Aussehen (Trübung, Färbung der Ränder, Benetzbarkeit und 
Zubodensinken), als auch in bezug auf ihre Zahl. Schon bei der Durch- 
sicht der Rohkulturen wurde klar, daß der Oxydationsprozeß des Phen- 
anthrens rascher als der des Naphthalins verlief, und daß sich an ihm 
mehrere Bakterienarten beteiligten. In einigen Fällen genügte eine 
makroskopische Betrachtung der Kulturen, um zu erkennen, daß ver- 
schiedenen Erdöldistrikten verschiedene Bakterien entsprechen. Be- 
sonders stark äußert sich das an den Bakterienkulturen aus den Böden 
des südlichen Abhangs des Kaukasus (guriensischer Distrikt) verglichen 
mit solchen des nördlichen (Baku und Maikop). 

Es wurden folgende Erdproben genommen: 1. Bakudistrikt (Surachany, 
Bibi-Eibat und Binagady); 2. Maikop- und guriensischer Distrikt (Station 
„Supsa‘, transkaukasische Eisenbahn)?. Die Erdproben des Bakudistrikts (ge- 
sammelt im Sommer 1926) wurden auf den Erdölbohrwerken (durch Erdöl ver- 
unreinigte Erdböden) in der Nähe der Bohrspalten, verlassenen und in Betrieb 
befindlichen Erdölspeichern u. dgl. entnommen. Die Proben des guriensischen 
Distrikts (gesammelt im Sommer 1926) wurden entnommen: den natürlichen, 
zutage streichenden erdölhaltigen Schichten in einem schattigen, feuchten Bach- 
tal, den mit Erdöl imprägnierten Gesteinen an offenen, verhältnismäßig trok- 
kenen Flächen, dem Boden und den Ufern der Erdölbrunnen (mit den zu Boden 
gesunkenen Bakterienhäutchen vermischter Schlamm), den Bakterienhäutchen, 
welche sich auf Kosten des natürlichen Erdöles an der Oberfläche derselben 
Erdölbrunnen gebildet hatten. Die Erdproben des Maikop-Erdöldistrikts (ge- 
sammelt im Sommer 1925) wurden den Erdölbohrwerken und den natürlichen 
zutage streichenden erdölhaltigen Schichten entnommen. 

1Z tzung vgl. 8, 241. 

2 55 km nördlich von der Stadt Batum, 17 km südöstlich von der Stadt 
Poti und 5km vom Strand des Schwarzen Meeres. 
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b) Kulturen auf flüssigen Nährböden mit Phenanthren. 

Es wurde in den weiteren Versuchen dieselbe Minerallésung gebraucht 
wie fiir die Rohkulturen. Ihre Zusammensetzung ist die folgende: 

a) Ca(NO;)2— 1,20 g, KNO, — 0,30 g, MgSO, — 0,30 g, Fe.(SO.); 
— 0,012 g, Aq. dest. — bis 1000,0 ccm. 

b) KH,PO4 + K,HPO,(*/,) — 0,30 g, Aq. dest. — bis 200,0 com. 

Die Lésungen a und b wurden getrennt sterilisiert und nach dem 
Abkühlen im Verhältnis a : b — 5 : 1 zusammengegossen, um eine Ver- 
schiebung des p, zu vermeiden. 

In Anbetracht des im Vergleich zum Naphthalin héheren Siedepunk- 
tes des Phenanthrens (340°) und der gréBeren Schwierigkeit seiner 
Sublimation haben wir die folgende Sterilisationsmethode angewandt: 

Eine kleine Retorte (von 120—200ccm Inhalt) mit einem seit- 
lichen Tubus, welche durch einen Wattepfropfen mit einem 40—60ccm- 
Erlenmeyerkolben in Verbindung stand (Abb. 1), wurde 
mitsamt dem Kolben durch trockene Hitze sterilisiert. 
Nach Abkühlung des so zusammengestellten Apparats 
wurden in die Retorte durch den seitlichen Tubus 1,5 
bis 2,0g reinen Phenanthrens eingeführt, der Tubus mit 
einem sterilisierten Korkstöpsel verschlossen und der 
ganze Apparat so angebracht, daß die Öffnung der 
Retorte nach unten gewandt war; dann wurde die 
Retorte, in welcher sich das eingeführte Phenanthren 
befand (in geschmolzenem Zustand in Abb. 1 durch 
„‚k‘‘ bezeichnet), etwa bis auf 300° C erhitzt. Das bei Abb. 1. 
300° C sublimierte Phenanthren bedeckte die Retorten- 
wände in dem in Abb. 1 durch ,,p“‘ bezeichneten Teil in Gestalt von gut 
ausgebildeten Kristallen, die dann durch leichtes Klopfen an die Kolben- 
wände auf den Boden des Erlenmeyerkolbens gebracht werden konnten. 
Es gelang sehr leicht, das Erhitzen so zu regulieren, daß der Sublima- 
tionsprozeß ununterbrochen verlief; man muß nur zuweilen die abge- 
setzten Phenanthrenkristalle in den Kolben herabschütteln. Infolge der 
sehr hohen Temperatur bei der Sublimation fand eine partielle Zer- 
setzung des Phenanthrens statt, mit Rücksicht auf welche die Subli- 
mation nicht bis zu Ende, sondern nur bis zum völligen Farbloswerden 
der Kristalle geführt wurde, was 50—60% der in den Kolben einge- 
führten Phenanthrenmenge entsprach. Der Kolben mit dem ge- 
sammelten, steril sublimierten Phenanthren wurde mit einem vorher 
sterilisierten Pfropfen fest verschlossen, dann wurde das Phenanthren 
mit einem Platindraht nach Bedarf in der nötigen Menge in die Kultur- 
kolben mit der sterilisierten (und abgekühlten) Minerallösung überge- 
führt. Diese Sterilisationsmethode erwies sich als sehr zuverlässig, da 
in keinem einzigen Falle eine Entwicklung auf Kosten des Phenanthrens 

Planta Bd. 5. 16 
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ohne Impfung beobachtet wurde. Sie eignet sich auch fiir die Sterili- 
sation anderer Kohlenwasserstoffe, welche sublimiert werden kénnen, 
wie Anthracen, Naphthalin u. a. 

Das auf die Lösung gestreute Phenanthren verblieb sehr lange an 
der Oberfläche der Flüssigkeit (bis 6 Wochen lang bei ausbleibender 
Entwicklung der Bakterien), dank der schwachen Benetzbarkeit der 
Phenanthrenkristalle, obschon sein spezifisches Gewicht über 1 hinaus- 


t. 
= e) Kulturen auf einem festen elektiven Medium. 

Es gelang, die „Phenanthrenbakterien‘‘ auf Mineralagar von der 
folgenden Zusammensetzung gut zu isolieren: 

Ca(NO;)2—0,4g, KNO,—0,1g, MgSO,—0,lg, KH,PO, + 
K,HPO,("/,;) — 0,1 g, Fes(SO,); — 0,002 g, Agar-Agar (ausgelaugt) — 
7,0 g, Aq. dest. — 400,0 ccm. 

Als C-Quelle wurde Phenan- 
thren zugesetzt, welches in diinner 
Schicht in folgender Weise auf die 
Agaroberfläche gebracht wurde: 

In eine kleine Glaskugel (ihr 
Durchmesser betrug etwa 5 cm) 
mit zwei angeschmolzenen Röh- 
ren, von welchen eine nach unten 
gebogen und (Abb. 2) durch einen 
Stöpsel in den Hals eines 1 1-Erlen- 
meyerkolbens mit abgeschnitte- 
nem Boden (der Kolben hat also 
das Aussehen einer konischen 
Glocke mit einer Offnung oben) 
eingefiihrt wird, während die an- 
dere Röhre mit einem Stöpsel ver- 
schlossen ist, durch welchen eine Röhre mit Watte durchgeführt wird, 
— wurde nach vorhergehender Sterilisation des gesamten Apparates in 
trockener Hitze eine gewisse Menge (etwa 1 g) Phenanthren eingeführt; 
dann wurde die Kugel solange erhitzt, bis dieser Kohlenwasserstoff zu 
sieden begann. Bei fortdauernder Erhitzung wurde unter den Erlen- 
meyerkolben mit dem abgeschnittenen Boden rasch eine offene Petri- 
schale mit erstarrtem bakterienhaltigen Mineralagar eingeführt; durch 
das ganze System wurde ein schwacher Luftstrom durchgeführt, der 
(vgl. die Pfeile in Abb. 2) durch die Watteschicht in die Kugel eintrat, 
an der Oberfläche des schwach siedenden Phenanthrens (k) vorbeistrich, 
sich mit den Dämpfen dieses letzteren vermischte und sie durch die 
nach unten gebogene Röhre in den Erlenmeyerkolben nach sich zog. 
Dort wurden die Phenanthrendämpfe abgekühlt, sie gingen in „Rauch“ 








Abb. 2. 
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über, setzten sich ruhig in Gestalt feinster Kristalle an der Agaroberfläche 
ab und überzogen diese letzte mit einer gleichmäßigen dünnen sterilen 
Schicht. Dies dauerte 1—2 Minuten, dann wurde die Petrischale rasch 
(mit einem Glasstäbchen) unter dem Kolben hervorgeschoben, ver- 
schlossen und an ihre Stelle eine andere Schale eingeführt. 


Die parallel erfolgende Aussaat auf Fleischpeptonagar hat gezeigt, 
daß die Isolierung und die Ausscheidung der phenanthrenoxydierenden 


Bakterienarten in Reinkulturen auf elektivem Nährboden (Mineralagar 
mit Phenanthren) besser gelang als auf gewöhnlichen Medien (vgl. wei- 
ter unten); deshalb haben wir .uns beim Isolieren der ,,Phenanthren- 
bakterien“-Arten vornehmlich dieses elektiven Nährbodens bedient. 


d) Reinkulturen der „Phenanthrenbakterien“. 

Das Aussehen der Kolonien der Phenanthrenbakterien auf Mineral- 
agar mit Phenanthren ist für jede einzelne Art wenig charakteristisch, da 
sie in der Mehrzahl der Fälle die Gestalt von formlosen, sich flach aus- 
breitenden Flecken haben; die Intensität der Färbung und der Farben- 
ton dieser Kolonien (von gelb bis kirschrot) stellen dagegen vollkommen 
konstante Merkmale für verschiedene Bakterienarten dar. So gelang es, 
drei Bakterienarten zu isolieren und auszuscheiden, welche das Phenan- 
thren als einzige Kohlenstoff- und Energiequelle benutzen. 


1. Bacillus phenanthrenicus bakiensis. 

Gewonnen aus den Erdböden des Baku- (Surachany, Bibi-Eibat und 
Binagady) und Maikop-Erdölgebietes. 

Er stellt bewegliche, häufig zu zweien auftretende, 1,1—1,6 u lange 
und 0,5—0,6 u breite Stäbchen dar. Einzelne Zellen erreichen eine 
Länge von 1,8—2,0 u. Er bildet keine Sporen und verflüssigt nicht Gela- 
tine, er wird nach Gram entfärbt. 


Auf Fleischpeptonagar bildet er eine Kolonie in Gestalt eines ziemlich breiten 
Streifens mit etwas welligen Rändern, flachem, schwach konvexem Profil und 
weißer Färbung, mit leichtem Stich ins Gelbe. Die Oberfläche ist glatt, glänzend; 
sie wird allmählich ziemlich glanzlos. Die Konsistenz ist zuerst klebrig, zäh, 
später (6 Tage) lederartig. Fluoreszenz und Agarfärbung fehlen, 

Bei Strichkulturen auf Fleichpeptongelatine werden Kolonien in Gestalt 
schmaler Streifen mit schwach- und feinwelligen Rändern, konvexem Profil (in 
der Mitte etwas eingedrückt), von blaß-gelber Färbung, mit deutlicher Rosa- 
schattierung gebildet. In einem Abstand von 0,5 mm von den Rändern der 
Kolonie ist die Gelatineoberfläche mit einem leichten Anflug bedeckt, welcher 
bei schräg einfallendem Licht die Färbung von dünnen Platten zeigt. Die Ober- 
fläche der Kolonie ist glatt, glänzend, die Konsistenz fest, lederartig. Der Nähr- 
boden ist nicht gefärbt. 

Beim Stich in die Gelatine wird ein aerobes Wachstum nur an der Oberfläche 
beobachtet. 


16* 








244 W. O. Tausson: 


Kulturen auf Nährböden mit Phenanthren. 

Auf Mineralagar und Phenanthren bildet der Bacillus eine formlose, 
sich flach ausbreitende Kolonie, welche, von einer sich allmählich er- 
weiternden Zone der von Phenanthren freien Agaroberfläche umgeben, 
rötlich gefärbt ist und dem Agar eine Orangefärbung verleiht, die später 
in Rosa übergeht; die Flocken des phosphorsauren Eisens färben sich 
kirschrot. Die (2—3 Wochen) alten Kolonien bilden dunkelbraune 
Flecken von unregelmäßiger Form; sie sind flach, schwach konvex, von 
einem ziemlich breiten, phenanthrenfreien Raum urigeben. Die Fär- 
bung des Agars 
bleibt die ganze 
Zeit beinahe ohne 
Veränderung, die 
der Flocken des 
FePO, erhält ei- 
nen bräunlichen 
Ton. 

; Bei der Imp- 
fung der phenan- 

“ threnhaltigen Mi- 
nerallésung (siehe 
S. 241) mit dem B. 
phenanthr. bak. er- 
halt die Flüssig- 
keit nach 2 Tagen 
eine gelbe Fär- 
bung, wobei sie 
beinahe ganz klar 
Abb.3.: Phenanthrenkristall mit Bakteri ungen anes mu PUEDE. Nach 3 bis 
Eisenhämatoxylin) aus einer 9tägigen Kultur von Bac. phenanthrenicus 4 Tagen ist die Lö- 
bak. Vergr. 40 (Objektiv A von Zeiss). sung schwach ge- 

trübt, gelblich-orange oder orangefarben. Diese Orangefärbung der 
Lésung bleibt sehr lange erhalten; erst in 1 Monat und dariiber alten 
Kulturen wird sie braunlich-gelb. Schon nach 3—4 Tagen werden die im 
Phenanthren stattfindenden Veränderungen bemerkbar: eine schwache 
Rosafärbung und die Benetzbarkeit der Kristalle; nach 6—8 Tagen sind 
an den Kristallen, vornehmlich an den Randern, rôtlich-braune Anhäu- 
fungen zu bemerken. Zur gleichen Zeit sinkt ein Teil der Phenanthren- 
kristalle zu Boden, und an der Oberfläche der Lösung kann man sehr 
kleine dunkelrote Stiickchen des Häutchens bemerken. Bei geniigend 
starken Vergrößerungen kann man zu dieser Zeit sehen, daß die Phe- 
nanthrenkristalle an der unteren, die Lésung beriihrenden Fläche von 


1 In allen Fällen sind die Bakterien mit Eisenhämatoxylin gefärbt. 
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einzelnen Bakterien, feinen formlosen Anhäufungen derselben und großen 
halbkugeligen Gebilden von radiärer Struktur bekleidet sind, welche 
sich besonders dicht an den Rändern der Kristalle anordnen (Abb. 3 
und 4), wobei sie zuweilen ,,Konkretionen“ aus einer geringen Zahl von 
Bakterien bilden. Die Phenanthrenkristalle selber sind an den Rän- 
dern zerfressen, an vielen Stellen durchlöchert usw. Beim Betrachten 
des oben erwähnten Häutchens unter dem Mikroskop zeigt sich, daß es 
aus einzelnen oder verwachsenen halbkugeligen Bakterienanhäufungen 
vom selben Bau und Aussehen besteht, wie die Gebilde an den Kristallen, 
und aus zahlreichen, nach der Oxydation und dem Schwinden der 





Abb. 4. Wie Abb. 3, ein anderer Kristall. Vergr. 170 (Objektiv D von Zeiss). 


Kristallteile frei gewordenen halbkugeligen Bakterienanhäufungen. Die 
Größe dieser Gebilde an den Kristallen beträgt 10-40 v, der mittlere 
Durchmesser (im Häutchen) ist 25—40 u. 

Bei der weiteren Entwicklung (8—10 Tage) verschwindet das Phe- 
nanthren beinahe gänzlich von der Oberfläche der Lösung, wobei es zum 
Teil oxydiert wird, zum Teil zu Boden sinkt. An der Oberfläche der 
Flüssigkeit sind dann nur Inselchen eines „gekörnten‘‘ dunkelroten 
Häutchens sichtbar, welches niemals zusammenhängend ist und nie- 
mals die ganze Lösungsoberfläche bedeckt. Am Boden des Kolbens gibt 
es immer eine gewisse Menge eines dunkelbraunen Niederschlags, welcher 
aus den zu Boden gesunkenen, von Bakterien bedeckten Phenanthren- 
kristallen und freien halbkugeligen Anhäufungen derselben besteht. 
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Bei der Entwicklung auf Nahrbéden mit Nitraten zeigen sich als 
charakteristische Merkmale: Bildung eines nicht zusammenhängenden, 
sehr leicht reißenden, ,,kôrnigen‘‘, dunkelroten Häutchens und verhält- 
nismäßig rasches Versinken der Phenanthrenkristalle. Auf Nährböden 
mit Ammoniakstickstoff bildet sich ein diinnes, beinahe ununterbroche- 
nes, stärkeres und dauerhafteres bräunliches Häutchen, und die Phenan- 
threnkristalle sinken nicht zu Boden. 


2. Bacillus phenanthrenicus guricus. 

Gewonnen aus den Erdböden und Bakterienhäutchen der Erdöl- 
brunnen des guriensischen Erdölgebietes. 

Bewegliche, häufig paarweise auftretende Stäbchen; 1,2—1,8 y lang 
und 0,5—0,7 u dick. Bildet keine Sporen, verflüssigt nicht Gelatine. 
Schwache Färbung (unvollständige Entfärbung) nach Gram. 

Auf Fleischpeptonagar Kolonien in Gestalt breiter Streifen mit welligen 
Rändern und flachem Profil. Ihr mittlerer Teil ist weiß, gelbstichig; der peri- 
pherische, dünne, ziemlich breite Teil ist beinahe farblos, durchsichtig. Die 
Oberfläche ist glatt, glänzend, die Konstistenz klebrig, zäh. Weder Fluoreszenz, 
noch Färbung des Nährbodens. 

Bei Strichkulturen auf Fleischpeptongelatine entsteht eine Kolonie in Ge- 
stalt eines schmalen Streifens mit kleingewellten, zackigen Rändern, konvexem 
Profil und lichter Rosafärbung. Die Oberfläche ist glatt, glänzend; die Konsi- 
stenz an der Oberfläche zäh, in der Tiefe kompakt. An den Rändern und in der 
Tiefe des Nährbodens werden an der gesamten Unterfläche der Kolonie rund- 
liche, halbdurchsichtige irisierende Auswüchse (Durchmesser 2—3 mm) gebildet. 
Die Oberfläche der Gelatine (von den Rändern der Kolonie an) ist von einem 
feincn Anflug (von der Färbung dünner Platten) bekleidet, Der Nährboden 
färbt sich nicht. 

Beim Stich in die Gelatine wird ein aerobes Wachstum nur an der Oberfläche 
des Nährbodens beobachtet. 


Kulturen auf Nährböden mit Phenanthren. 


Auf Mineralagar mit Phenanthren bildet der Bacillus eine platte, 
sich flach ausbreitende Kolonie von unregelmäßiger Form; sie ist von 
einer phenanthrenfreien Agarfläche umgeben, welche lichtgelb gefärbt 
ist und den Agar orange oder rötlich-orange, die FePO,-Flocken aber 
lichtrot färbt. Bei der weiteren Entwicklung wird die Färbung des 
Agars intensiver und breitet sich aus, die ,,Auflésungszonen“ des 
Phenanthrens erweitern sich, die Kolonie selber nimmt hellbraune Fär- 
bung an. 

Phenanthrenhaltige Minerallösung, geimpft mit der Reinkultur dieses 
Bacillus, färbt sich schon nach 2 Tagen gelb, trübt sich schwach nach 
3—4 Tagen und wird orangefarben, eine Färbung, die sich allmählich 
vertieft und nach 6—7 Tagen in ein intensives Rötlich-Orange übergeht. 
Diese Färbung bleibt lange ohne Veränderung, und erst in über4 Wochen 
alten Kulturen wird sie rötlich-braun. Am4.—6. Tage kann man die Ver- 
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änderungen am Phenanthren beobachten: Die Kristalle beginnen feucht 
zu werden, bedecken sich an den Rändern mit Bakterienanhäufungen, 
ihre scharfen Winkel werden abgerundet usw. Allmählich breiten sich 
die Bakterienanhäufungen über immer gréBere Teile der Kristalle aus, 
am 6.—8. Tage kann man das Schwinden eines Teils des Phenanthrens 
und die Bildung eines braunen Häutchens bemerken, welch letzteres 
zuerst die Gestalt von einzelnen Flocken und Stiicken hat, um dann zu- 
sammenhangend und ziemlich dauerhaft zu werden. In den Kulturen 
von mittlerem Alter (12—15 Tage) ist die Oberfläche der Lösung von 
einem beinahe ununterbrochenen.braunen Hautchen bedeckt, in welches 
einzelne, noch nicht oxydierte Kristalle und deren Bruchstiicke einge- 
schlossen sind. 

Bei genügend starken Vergrößerungen kann man in jungen (7 bis 
8 Tage alten Kulturen) auch hier an den Phenanthrenkristallen halb- 
kugelige Anhäufungen von radiärer Struktur sehen ; sie sind lockerer und 
von größerem Durchmesser (bis 45 u), als diejenigen des Bac. phenanthr. 
bak., welche eine Neigung zeigen, zu verschmelzen und aus einer größeren 
Zahl von Einzelkristallen bestehende ‚‚Konkretionen‘‘ zu bilden, was 
schließlich dahin führt, daß die Phenanthrenkristalle beinahe gänzlich 
von einem starken braunen Häutchen bekleidet sind (Abb. 5). Bei auf- 
merksamer Untersuchung des Häutchens, welches die Phenanthren- 
kristalle und die freie Oberfläche der Lösung bedeckt, kann man bemer- 
ken, daß es ebenfalls aus halbkugeligen Gebilden besteht. 

In den Kulturen dieser Art bleibt der größte Teil der Phenanthren- 
kristalle an der Oberfläche und wird dort meist oxydiert. Die gestalt- 
lichen Veränderungen der Kristalle sind von gleicher Art wie in den 
Kulturen des Bac. phenanthr. bak. Am Boden des Kolbens ist etwas 
brauner Niederschlag vorhanden. 

Die charakteristischen Merkmale der Entwicklung des Bac. phen- 
anthr. gur. auf dem Phenanthren sind: Die intensive rétlich-orange Far- 
bung der Lésung, die Bildung eines beinahe ununterbrochenen, verhält- 
nismäßig dauerhaften braunen Häutchens und nur geringes Zuboden- 
sinken des Phenanthrens. 

Erwähnenswert ist, daß bei Überimpfung des Bac. phenanthr. gur. 
von Fleischpeptonagar die Entwicklung auf der phenanthrenhaltigen 
Minerallösung nur dann stattfindet, wenn von einer jungen (1 bis 2 Tage 
alten) Kultur ausgegangen wird; ältere Kulturen ergeben keine Entwick- 
lung auf Kosten des Phenanthrens mehr!. Die Rückimpfung (von der 
Minerallösung mit Phenanthren auf den Agar) ist dagegen unabhängig 
vom Alter der Kultur. 


1 Bei Bac. phenanthr. bak. beträgt das entsprechende Höchstalter der Aus- 
gangskultur 5 Tage. Bact. phenanthrenicum (vgl. unten) ist von ihm unabhängig. 
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In Anbetracht des Fehlens von scharfen Unterschieden zwischen dem 
Bac. phenanir. bak. und gur. wäre es möglich, daß sie zwei nur physiolo- 
gisch verschiedene Rassen ein und derselben Art sind. 


3. Bacterium phenanthrenicum. 

Gewonnen aus den Erdböden und den Bakterienhäutchen der Erdöl- 
brunnen des guriensischen Erdölgebietes. 

Es stellt ein ziemlich kurzes, wenig bewegliches Stäbchen dar, welches 
1,2—1,6 x 0,6—0,8 u groß ist und Neigung zur Bildung von kurzen 
Ketten (je 6—10 Zellen) zeigt. Es bildet keine Sporen, verflüssigt nicht 
Gelatine und entfärbt sich nach Gram. 


Auf Fleischpeptonagar bildet es eine Kolonie in Gestalt eines breiten Strei- 
fens mit glatten Rändern und flach-konvexem Profil; die Kolonie ist völlig 
homogen, undurchsichtig, gelb gefärbt. Ihre Oberfläche ist glatt, glänzend; 
die Konsistenz ist zäh, klebrig, Fluoreszenz und Agarfärbung fehlen, 

Bei Strichkulturen auf Fleischpeptongelatine gibt es eine etwas in den Nähr- 
boden eingedrückte Kolonie in Gestalt eines schmalen Streifens mit welligen 
Rändern, flach-konvexem Profil, mit feinhöckeriger, unebener, glanzloser Ober- 
fläche; Färbung grellgelb, Konsistenz ziemlich fest (leicht vom Nährboden ab- 
hebbar). Die Oberfläche der Gelatine ist zuweilen von einem feinen weißlichen 
Anflug bedeckt. Der Nährboden färbt sich nicht. 

Gelatinestich: Ein aerobes Wachstum nur an der Oberfläche des Nähr- 
bodens, 


Kulturen auf Nährböden mit Phenanthren. 

Auf Mineralagar mit Phenanthren bildet das Bacterium eine gut ab- 
gegrenzte, sich nicht flach ausbreitende Kolonie von unregelmäßiger 
Form, zuerst farblos, schwach irisierend und von einer ausgesprochenen 
„Auflösungszone‘ umgeben. Der Agar wird gelb gefärbt. Diese Färbung 
ändert sich mit dem Alter wenig und beschränkt sich auf die nächste 
Umgebung der Kolonie. Alte Kolonien lichtbräunlich, Größe und äußere 
Gestalt wenig verändert; die ,,Auflésungszonen“ bleiben scharf abge- 
grenzt und vergrößern sich nicht bis zum vollständigen Verschmelzen 
der benachbarten Zonen. 

Die mit einer Reinkultur des Bact. phenanthrenicum geimpfte phen- 
anthrenhaltige Minerallésung farbt sich nach 2 Tagen gelb, wird nach 
3—4 Tagen schwach getriibt, die Farbung wird intensiver und geht in ein 
lichtes Orange iiber, welches sehr lange erhalten bleibt. Nach 5—6 Tagen 
wird ein sehr diinnes, zuerst farbloses, immer zusammenhängendes 
Häutchen gebildet, welches sich später verdickt und hellbräunlich aus- 
sieht!. Schon zu dieser Zeit sind die Phenanthrenkristalle von allen 
Seiten vom Häutchen eingeschlossen, so daB sie niemals zu Boden sinken. 
Nach 10—12 Tagen bedeckt ein zusammenhängendes, ziemlich dünnes, 

1 Auf Nahrbéden mit NH,-N färbt sich das Häutchen viel früher und 
dunkler braun. 
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Abb. 5. Phenanthrenkristall mit Bakteri 1 aus einer 9tägigen Kultur 
von Bac. phenanthrenicus guricus. Vergr. 40 (Objektiv A von Zeiss). 








Abb.6. Wie Abb. 5, aus einer 9tägigen Kultur von Bact. phenanthrenicum. Vergr. 170. 
(Objektiv D von Zeiss.) 
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aber dauerhaftes, hellbraunliches, noch Phenanthrenreste einschlieBen- 
des Häutchen die ganze Oberfläche. Es bleibt weiterhin ziemlich diinn 
und farbt sich dunkler (grau). 

Genügend starke Vergrößerung zeigt, daß die Bakterien ordnungslos 
die Unterfläche und die Ränder der Kristalle bekleiden, wobei sie stellen- 
weise farblose Anhäufungen, Knäuel und kurze Ketten bilden. Die 
Kristalloberfläche (Abb. 6) erscheint dort, wo die Bakterien abgewaschen 
sind (Abb. 6 unten), zerfressen, von mannigfaltigen Vertiefungen bedeckt, 
bis schließlich ein Zerfall in kleine Bruchstücke eintritt. Die Ränder 
der Kristalle sind ebenfalls stark zerfressen. In den Kulturen mittleren 
Alters kann man an den Kolbenrändern dort, wo das Häutchen an den 
Wander emporwächst, eine geringe Zahl von lichtgelb gefärbten, halb- 
kugeligen Bakterienanhäufungen von schwach radiärer Struktur sehen, 
welche kleine ,,Konkretionen“ bilden. Ihr Durchmesser schwankt von 
20—30 u. Auch hier findet sich am Kolbenboden etwas brauner Nieder- 
schlag. 

Die charakteristischen Merkmale der Entwicklung des Bact. phen- 
anthrenicum auf Phenanthren sind: Die hellere (gelbe und gelblich- 
orange) Färbung der Lösung, die sehr schnelle Bildung eines dünnen, 
zuerst farblosen, zusammenhängenden Häutchens und das vollkommen 
ausbleibende Zubodensinken der Phenanthrenkristalle. 

Bei der Untersuchung des Oxydationsprozesses des Phenanthrens ge- 
brauchten wir in allen Fällen Reinkulturen aller drei beschriebenen Arten. 


III. Chemischer Teil. 
1. Die Mengen des durch die Bakterien oxydierten Phenanthrens. 


Die Mengen des durch die beschriebenen Bakterienarten oxydierten 
Phenanthrens und der Grad der durch sie verursachten Umwandlungen 
gehen aus den Ergebnissen der I. (qualitativen), nach dem folgenden 
Schema angestellten Versuchsserie hervor: 

Minerallösungen : I. Nitratstickstoff (S. 242), II. Ammoniakstickstoff : 

a) (NH,)>sSO, — 1,20 8 CaSO, — 0,60 8; MgSO, — 0,30 g, Fe;(SO,); 
— 0,012 g, Aq. dest. — bis 1000,0 ccm. 

b) KH,PO, + K:HPO4(1/1)—0,30 g, Aq. dest. — bis 2000,0 ccm. 

Die Kulturen wurden in Winogradskykolben von 250 ccm Inhalt mit 
je 120 ccm Minerallésung bei 29—30° C gezüchtet. Die Lösungen a 
und b wurden getrennt sterilisiert und nach der Abkühlung im Ver- 
hältnis a : b = 5:1 zusammengegossen. In die Kolben mit der II. Lö- 
sung wurden je 1,00g CaCO, (durch trockene Hitze sterilisiert) gegeben. 

In jeden Kolben wurden von 360,0—636,7 mg steril sublimierten 
Phenanthrens! eingeführt. 


1 Phenanthren reinst, KAHLBAUM. 
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Mit jeder Bakterienart wurden je 4 Kolben (je 2 mit Lösung I und II) 
infiziert. 4 Kolben blieben als Kontrollkolben ungeimpft. In einer 
Hälfte der Kolben wurde das Phenanthren nach 15, in den übrigen nach 
25 Tagen bestimmt. 

Die Bestimmung des unausgenutzt gebliebenen Phenanthrens wurde 
auf folgende Weise ausgeführt: 


Der Inhalt des Kolbens wurde durch ein Papierfilter gegeben und der ge- 
sammelte Rest (Phenanthrenkristalle, Häutchen, Niederschlag u. dgl.) sorgfältig 
auf dem Filter mit destilliertem Wasser ausgewaschen. Nach leichtem Trocknen 
(Zimmertemperatur) wurde das Filter mit dem Inhalt in 30 cem trockenen, 
frisch destillierten Äthyläther übergeführt, in welchem es eine Woche lang 
(bei täglichem Umschütteln) verblieb. Dann wurde die Ätherlösung des Phen- 
nanthrens filtriert und das Filter mit dem ungelösten Rest mit trockenem Äther 
mehrmals ausgewaschen. Alle Ätherportionen wurden vereinigt und der Äther 
im Vakuum bis zur Trockne abdestilliert (Zimmertemperatur); dann wurde das 
ausgeschiedene Phenanthren im Exsikkator bis zum konstanten Gewicht ge- 
trocknet!, 


























Tabelle 1. 
Gewicht des Verschwundenes 
Alter d 

Nr. Bakterien N- Kulturen Phenanthrens Phenanthren 
Quelle in Tagen |geboten| Rest % mg pro 
mg mg mg ° 1 qcm 
1 || Bac. phen. | 15 517,4 | 303,9 | 213,5 | 41,26 | 3,07 
2 ||  bakiensis | 25 | 522,8 | 370,0 | 162,82! 29,93 | 220 
3 || Bac. phen. À 15 | 427,2 | 162,7 | 264,5 | 61,92 | 3,81 
4 ||  guricus É | 25 | 636,7 | 345,2 | 291,5 | 45,78 | 420 
5 | Bacterium || > 15 | 565,2 | 319,4 | 245,8 | 43,49 | 3,46 
6 |  phen. | 25 | 559,4 | 280,3 | 279,1 | 49,89 | 4,02 
7 15 |3600|3562| 3,8 | 1,06 | 0,055 
8 | EE 25 | 456,9| 4533 | 3,6 | 0,79 | 0,052 
9 15 | 405,7 | 182,9 | 222,8 | 54,92 | 3,21 
10 } Bac. phen. bai. 25 514,4 | 220,1 | 294,3 | 57,21 | 4,24 
11 > | 15 | 534,2 | 279,5 | 254,7 | 47,68 | 3,67 
19 |} Bac-phenowr.|1 S || 25 | 0088 | 2831 | 200,7 | 63,11 | 4,62 
13 Bacterium || 8 15 | 395,4 | 113,5 | 281,9 | 71,29 | 4,06 
14 } phen. & | 25 | 490,7 | 162,1 | 338,6 | 69,00 | 4,88 
15 | 15 |328|3177| 3,1 | 0,97 | 0,045 
16 | Kanten il 25 | 4332] 4292 | 40| 0,9 | 0,058 














1 Unter solchen Bedingungen enthalt das Phenanthren die Umwandlungs- 
produkte, deren Menge jedoch so klein ist, daB man sie auBer acht lassen kann. 

2 Das Phenanthren wurde in kleineren Kristallen eingeführt als in Nr. 1, 
so daB sie viel schneller zu Boden sanken; daher die bedeutende Verlangsamung 
der Oxydation. 
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Ergebnis: 

1. Die Mengen des von den drei Bakterienarten oxydierten Phen- 
anthrens waren ziemlich groB und erreichten 280 mg in 15 Tagen bzw. 
338 mg in 25 Tagen, was 40—70% der gebotenen Menge entsprach ; der 
durch seine Flüchtigkeit usw. bedingte Verlust an Phenanthren betrug 
etwa 1% (absolute Menge < 4,0 mg). 

_2. Die Menge des oxydierten Phenanthrens war auf einem ammoniak- 

Medium etwas größer als in dem mit Nitratstickstoff, 
und zwar am deutlichsten bei Bact. phen. (338,6 mg gegenüber 279,1 mg). 

3. Auf einem nitratstickstoffhaltigen Medium wurde die intensivste 
Oxydation des Phenantrens durch den Bac. phen. guricus bewirkt, 
während auf einem solchen mit Ammoniakstickstoff dies bei Bact. phen. 
der Fall war. 
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2. Das Verhalten zu den Stickstoffquellen. 

II. Versuchsserie. 

Minerallésungen : 

1. Lésung von S. 242 (Nitratstickstoff), 

2. Lösung von 8. 250 (Ammoniakstickstoff, als (NH,),S04, 

3.a) NH, - NO; — 0,07 g, CaSO, — 0,062, MgSO, — 0,03 g, Feo(SOx)s 
— 0,0012 g, Aq. dest = bis 100,0 cem. 

b) KH,PO, + K,HPO, (*/,) 0,03 g, Aq. dest. — bis 20,0 ccm (auf 
beide Stickstoff-Formen berechnet). 

4. Von derselben Zusammensetzung wie 3, doch mit doppelter 
NH, .NO;-Menge (auf Ammoniak-N ber.). 

5. a) CaSO,— 0,06 g, MgSO, — 0,03 g, Fe.(SO.); — 0,012 g, Aq. 
dest. bis 100,0 ccm. 

b) KH,PO, + K,HPO, (1/1) — 0,03 g, Aq. dest. — bis 20,0 cem 
(ohne Stickstoff). 

In eine Hälfte der Kolben mit den Lésungen 2, 3 und 4 wurden 
außerdem je 0,30 g (durch trockene Hitze sterilisiertes) CaCO, zugegeben. 

Als C-Quelle diente in allen Fällen steril sublimiertes Phenanthren. 
60 cem-Erlenmeyerkolben mit 30 ccm Minerallösung. Temp. 29—30° C, 
Versuchszeit drei Wochen. 

Die Bedingungen und Ergebnisse der Versuche sind in der Tabelle 2 
zusammengestellt. 

Die Zahl der Kreuze in Tab. 2 und folgenden deutet die Geschwindig- 
keit und den Grad der Entwicklung an. 

Ergebnis: 

1. Für die Entwicklung der Phenanthrenbakterien sind der Nitrat- 
und der Ammoniak-N etwa gleich geeignet, wenn die aus den NH,- 
Salzen frei werdende Säure mit Kreide neutralisiert wird. 


ba 
ie) 
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2. Bei mangelnder Neutralisation hérte die Entwicklung auf, sobald 
der p,-Wert der Lösung — im Falle des (NH,).SO, auf 4,6—3,8 und 
bei NH, - NO; bis auf 4,8—3,4 gesunken war. 

3. Bei Gegenwart beider N-Formen (NH, - NO,) geschah die Ent- 
wicklung nur auf Kosten des Ammoniak-N, wie aus der beträchtlichen 
Verminderung des p,-Wertes in den Kulturen ohne CaCO, ersichtlich ist. 

4. In den Kulturen des Bac. phen. bak. und Bac. phen. gur. mit 
erhöhtem Gehalt an NH, - NO, war eine etwas stärkere Entwicklung 
merklich, welche wohl durch den partiellen Verbrauch des Nitrat-N 
neben dem Ammoniak-N, bedingt war. 

5. Ohne N fand keine Entwicklung statt. 


3. Die Abhängigkeit vom px des Mediums. 

Inwieweit der OxydationsprozeB des Phenanthrens vom p, des Me- 
diums abhängt (vgl. auch IT. Serie), sollte eine III. Versuchsserie zeigen: 

Minerallösung 8. 241, in welcher durch Änderung des Verhältnisses 
KH,PO,/K,HPO, verschiedene p,-Werte (nach der sauren Seite) er- 
zeugt wurden. Zur beständigen Alkalisierung des Mediums wurden den 
Kolben zum Teil außerdem je 0,3 g CaCO, oder MgCO, zugesetzt. 

Versuchsdauer 15 Tage, sonst wie bei Serie II. 

Die Bedingungen und Ergebnisse der Versuche sind in der Tabelle 3 
zusammengestellt. 

Ergebnis: 

1. Die Phenanthrenoxydation verläuft in ziemlich weiten p,-Gren- 
zen (p, = 4,0 — p, = 8,7), wobei dem Bac. phen. bak. gewöhnlich die 
Grenzen 4,0 < p, < 6,9, dem Bac. phren. gur. 4,9 < p, < 6,9 und dem 
Bact. phren. die Grenzen 4,9 < p, < 8,7 entsprechen. 

2. Diese p,-Grenzen weichen von dem Neutralpunkt viel weiter nach 
der sauren als nach der alkalischen Seite ab, da bei p, — 4,0 Bac. phen. 
bak. sich noch ganz normal entwickelt, während bei p, = 8,7 weder 
Bac. phen. bak. noch Bac. phen. gur. mehr wächst, das Bact. phen. sich 
immerhin noch ganz schwach entwickelt. 

3. Bei der Entwicklung auf sauren Medien wurde eine gewisse Al- 
kalisierung derselben beobachtet, welche für die zwei ersten Arten bei- 
nahe die gleiche (bis 6,1—6,2), für die dritte Art aber etwas geringer 
(5,0—5,4) war. Bei einem der Neutralität nahen (p, — 6,4) Medium 
fand nur sehr schwache Ansäuerung (bis 5,6—6,2) statt, welche zum Teil 
durch den erhöhten Gehalt der Lösung an CO, (als Oxydationsprodukt 
des Phenanthrens) erklärt werden kann. 

4. Diese sehr schwache Ansäuerung und die stärkere Alkalisierung 
der sauren Medien schlieBt die Méglichkeit der Ansammlung von merk- 
lichen Mengen freier Säuren als Zwischen- oder Endprodukten der Oxy- 
dation des Phenanthrens aus. 
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4. Verhalten zu einigen Kohlenwasserstoffen. 


Die IV. Versuchsserie hatte zum Ziele, das Verhalten unserer Bak- 
terien zu einigen Kohlenwasserstoffen aufzukliren, deren Ausnutzbar- 
keit als C-Quelle fiir einige Bakterien von früher bekannt war. 

Minerallösung wie Serie I (S. 250). 

Als C-Quellen dienten: 1. Paraffin 78° (E. Merck, Darmstadt), 
2. Naphthalin (Naphthalin D.A.B. 5, Kahlbaum), 3. Anthracen (Anthra- 
cen „Kahlbaum‘“) und 4. Phenanthren (als Kontrolle). 

Das Paraffin wurde in die Kulturen in Gestalt von Spänen!, das 
Naphthalin, Anthracen und Phenanthren in Kristallen eingeführt. Die 
Sterilisation der drei letzten Kohlenwasserstoffe wurde nach der auf 
S. 241f. beschriebenen Methode ausgeführt. 

Versuchsdauer 4 Wochen, sonst wie bei Serie II. 

Die Kolben mit Naphthalin und Anthracen wurden wegen der leichten 
Verflüchtigung der Stoffe (besonders des Naphthalins) mit den Wasser- 
dämpfen in zwei verschiedene Zinkschalen mit doppeltem Boden und 
Wasserverschluß gebracht, Tab. 4. 

Ergebnis: 

1. Die gesättigten (höheren) Kohlenwasserstoffe mit offener Kettesind 
als C-Quelle für die Phenanthrenbakterien wenig geeignet. Bac. phen. 
bak. und gur. entwickeln sich auf Kosten des Paraffins nur sehr schwach, 
Bact. phen. aber gar nicht. 

2. Die Oxydation des Phenanthrens durch die Bakterien kommt auf 
einem wesentlich anderen Wege zustande als die des Naphthalins, da 
auf ihm nur Bact. phen. sich sehr schwach entwickelte, Bac. phen. bak. 
kaum überhaupt der Rede werte Entwicklungszeichen zeigte, der Bac. 
phen. gur. aber sich gar nicht entwickelte. 

3. Wie es scheint, ist für die Oxydation des Phenanthrens die dop- 
pelte Bindung im mittleren Ringe seines Moleküls eine unerläßliche Be- 
dingung, da die Phenanthrenbakterien sich auf Anthracen in keinem 
Falle entwickeln konnten. 


5. Verhalten zu Brenzkatechin. 


Theoretische Erwägungen und experimentelle Resultate (die orange- 
bis kirschrote Färbung des FePO,-Niederschlags in den Kulturen auf 
Mineralagar mit Phenanthren, die Notwendigkeit des Vorhandenseins 
einer doppelten Bindung im mittleren Ringe des Phenanthrenmoleküls 
usw.) brachten uns auf die Vermutung, daß die bakterielle Oxydation 
des Phenanthrens unter (symmetrischer) Aufspaltung des mittleren 
Ringes an der Stelle der doppelten Bindung vor sich geht, wobei als 


1 Über die Herstellung von Paraffinspänen unter sterilen Bedingungen vgl. 
Tavsson, W. O.: Zur Frage über die Assimilation des Paraffins durch Mikro- 
organismen, Biochem. Zeitschr. 155, H. 3/4, 356. 1925. 
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Zwischenprodukte Benzolderivate entstehen. Das größte Interesse bietet 
daher das Verhalten unserer Bakterien zu Brenzkatechin, dessen Bildung 
als Umwandlungsprodukt am nächsten lag (V. Versuchsserie). 

Nährlösungen: 

1. a) Ca(NO,)»— 1,20 g, KNO,— 0,30 g, MgSO, — 0,30 g, Fe.(SO,)s 
— 0,006 g, Aq. dest. bis 1000,0 ccm. 

b) KH,PO, + K,HPO,(**/,) = 0,30 g, Brenzkatechin (Kahlbaum) 
— 0,12—0,60 g, Aq. dest. bis 200,0 ccm. 

2. Wie Lésung 1, nur b mit Variierung der relativen Phosphat- 
mengen (1/1), um eine der neutralen nahe Reaktion hervorzurufen. 

3. a) (NH,):80,—1,20g, CaS0,— 0,805, MgSO, — 0,30 g, 
Fe,-(SO,)s — 0,006 g, Aq. dest. — bis 1000,0 ccm. 

b) KH,PO, + K,HPO,(!/,) — 0,30g, Brenzkatechin — 0,12 bis 
0,60 g, Aq. dest. — bis 200,0 ccm. 

Die Lösungen a und b (im Autoklaven bei 120° C sterilisiert) 
wurden, wie gewöhnlich, nach Abkühlung im Verhältnis a:b —5 :1 
zusammengegossen. Die Sterilisation der Brenzkatechinlösung mit 
Phosphaten wurde getrennt von dem übrigen Teil der Lösung (a) aus- 
geführt, um seine Veränderung beim Erhitzen mit den Eisensalzen zu 
vermeiden. In die Kolben mit der Lösung 3 wurden außerdem je 0,5 g 
CaCO, (getrennt stierilisiert) eingeführt. 

120 cem-Erlenmeyerkolben mit je 48 ccm Lösung, Temp. 28 — 29°C. 
Dauer 15 Tage (Tab. 5). 

Bac. phen, bak, gab eine ziemlich starke Trübung und ein dünnes, zusammen- 
hängendes, beinahe farbloses Häutchen. Färbung des Mediums nicht beobachtet. 

Bac, phen. gur, gab ebenfalls eine ziemlich starke Trübung der Flüssigkeit 
und bildete ein stärkeres Häutchen, welches eine schwache grünlich - graue 
Schattierung aufwies, In den Kulturen mit 0,01—0,025% Brenzkatechin wurde 
keine Färbung beobachtet, wohl dagegen bei 0,05% (schwach gelbliche und 
gelblich-grüne Färbung). 

Buct. phen. ergab eine verhältnismäßig schwache Trübung und ein schwäs 
cheres Häutchen als die ersten zwei Arten. Die Färbung der Lösung schwankt- 
von gelb bis zu lichtbraun, je nach der Konzentration des Brenzkatechine 
und dem p,-Werte. 


Als Kontrolle diente eine Aussaat aller drei Bakterienarten auf phen- 
anthrenhaltigem Medium, ferner wurde (am 6.—9. Tage) auf das gleiche 
Medium aus den Brenzkatechinkulturen übergeimpft. In allen Fällen 
trat eine normale Entwicklung mit allen für die betreffende Art charak- 
teristischen Merkmalen ein!. 


1 Diese Methode der doppelten Kontrolle (gleichzeitige Aussaat auf Phen- 
anthren und spätere Überimpfung aus dem zu prüfenden Medium auf Phen- 
anthren) wurde auch in allen folgenden Serien angewandt, was aber nicht 
mehr besonders erwähnt werden soll. 
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Ergebnis: 

1. Brenzkatechin wurde von allen Phenanthrenbakterien assimiliert, 
es kann also als Zwischenprodukt der Oxydation des Phenanthrens 
auftreten. 

2. Fiir die drei Arten sind die maximalen Konzentrationen des Brenz- 
katechins verschieden. Unter den Versuchsbedingungen betrug sie fiir 
Bac. phen. bak. 0,025°%,, für Bact. phen. 0,05%, fiir Bac. phen. gur. ging 
sie dariiber hinaus. 

3. Die Assimilation des Brenzkatechins hängt von den Bedingungen 
(py und N-Quellen) ab. Bac. phen. bak. entwickelte sich z. B. ziemlich 
gut bei 0,01% Brenzkatechin und merklich in saurem Medium sogar noch 
bei 0,025%, bei fast neutraler Reaktion dagegen viel schlechter und bei 
Py = 6,9 und mit Ammoniak-N überhaupt nicht. Unter diesen Bedin- 
gungen scheint die maximale Konzentration des Brenzkatechins tiefer 
als 0,01%, zu liegen. 

Für Bac. phen. gur. sind die Kulturbedingungen weniger wirksam, 
doch hemmt Ammoniak-N in Verbindung mit einer maximalen Kon- 
zentration des Brenzkatechins (0,05%). 

Bact. phen. verträgt das saure Medium schlechter und ist dankbarer 
für Alkalisierung, entwickelt sich auch besser mit Ammoniak-N (Tab. 2). 
Wir sehen, daß es auch hier besser auf Medien mit Ammoniak-N als auf 
sauren wächst. 

4. In den Kulturen des Bact. phen. in 0,025—0,05% Brenzkatechin 
enthaltenden sauren Lösungen fand starke Ansäuerung statt, welche 
auf die Ansammlung von freier Säure als Umwandlungsprodukt des 
Brenzkatechins hinwies. Wie es scheint, war hier von Bedeutung, daß 
das säureempfindliche Bact. phen. mit Brenzkatechin vergiftet war, und 
folglich dessen Umwandlungsstadien mit verschiedener Schnelligkeit ver- 
liefen, so daß Ansammlung von freier Säure als Zwischenprodukt er- 


folgte. 
6. Verhalten zu anderen Diphenolen. 


‘ Außer Brenzkatechin wurden noch Diphenole mit anderen (Meta- und 

Para-) Stellungen der Hydroxylgruppen geprüft (VI. Versuchsserie). 

Nahrlésung: a) wie Lösung 1 der Serie V; 

b) statt Brenzkatechin als C-Quellen in gleichen Konzentrationen 
Resorein bzw. Hydrochinon (Kahlbaum). 

Die Sterilisation der Diphenole wurde wieder getrennt von der Lö- 
sung a zusammen mit den Phosphaten ausgeführt. 

120ccm-Erlenmeyerkolben mit je 48ccm der Lösung, Temp. 28 bis 
29°C. Dauer 18 Tage. 

9 Tage nach der Impfung, als die Möglichkeit oder Unmöglichkeit der 
Entwicklung der betreffenden Bakterienart auf den Diphenolen fest- 
gestellt war, wurde einer Hälfte der Kolben, in welchen die Entwick- 
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lung ausgeblieben war, Phenanthren zugesetzt, doch. ohne nochmalige 
Impfung, um die Ursache des Ausbleibens der Entwicklung (Giftigkeit 
des gegebenen Diphenols oder Unfähigkeit der betreffenden Bakterien- 
art zu seiner Ausnutzung) festzsutellen. Diese Kulturen wurden 9 wei- 
tere Tage lang beobachtet (Tab. 6). 

Das Entwicklungsbild des Bac. phen. bak. auf Hydrochinon unterscheidet 


sich nicht von dem auf Brenzkatechin. 
Bei der Entwicklung des Bac. phen. gur. auf Hydrochinon hatte die 0,025% 


hydrochinonhaltige Flissigkeit eine hellgelbe Färbung; bei 0,05% war die Fär- 
bung hellbräunlich, mit einem Stich in Rosa. Im übrigen unterscheidet sich 


das Entwicklungsbild nicht wesentlich von dem auf Brenzkatechin, 

Ergebnis: 

1. Das Resorcin eignet sich nicht als C-Quelle für die Phenanthren- 
bakterien (Entwicklung in keinem einzigen Fall beobachtet). 

2. Bis zur Konzentration 0,05%, ist Resorcin für keine der Bakterien- 
arten giftig (Entwicklung auf Phenanthren in dessen Gegenwart). 

3. Hydrochinon ist für Bac. phen. bak. (bis 0,025%) und Bac. phen. 
gur. (bis 0,05%) als C-Quelle geeignet, für Bact. phen. dagegen nicht. 

4. Das Ausbleiben der Entwicklung von Bact. phen. auf Hydrochinon 
beruht nicht auf einer Giftwirkung desselben, da in dessen Anwesenheit 
auf Phenanthren Entwicklung stattgefunden hatte. 


7. Verhalten zu Triphenolen. 


Um das Verhalten der Phenanthrenbakterien zu Triphenolen auf- 
zuklären, wurde eine Versuchsserie (VII) nach demselben Schema ange- 
stellt wie Serie VI. Auch die Bedingungen und Dauer der Versuche waren 
dieselben. Als C-Quelle dienten Phlorogluein und Pyrogallol (Tab. 7). 

Ergebnisse : 

1. Weder Phloroglucin noch Pyrogallol können als C-Quelle für die 
Phenanthrenbakterien dienen. 

2. Phloroglucin ist in niedrigen Konzentrationen (0,01%) ungiftig ; 
bei höheren (bis 0,025—0,05% ) begann sich eine giftige Wirkung zu zeigen. 

3. Das Ausbleiben der Entwicklung auf Pyrogallol ist wohl durch 
dessen Giftigkeit bedingt, da nur in einem einzigen Fall (Bact. phen. auf 
Phenanthren mit 0,01% Pyrogallol) eine schwache Entwicklung beob- 
achtet wurde. 


Nach den Ergebnissen der letzten drei Versuchsserien ist klar, daß 
die Assimilation der Phenole durch die Phenanthrenbakterien nur 
möglich ist, wenn die Hydroxylgruppen die Orthostellung einnehmen. 
Die Derivate mit Metasteliung sind (bei niedrigen Konzentrationen) un- 
giftig, werden aber nicht assimiliert; die Ausnutzung der Parastellung 
ist nicht allen Arten eigentümlich, da sich nur die ersten zwei Bakterien- 
arten auf Hydrochinon entwickeln. Alle diese Umstände weisen mit Be- 











Die Oxydation des Phenanthrens durch Bakterien. 








263 


stimmtheit darauf hin, daB die Ausnutzbarkeit des Brenzkatechins als 
C-Quelle durch alle drei Phenanthrenbakterien in direktem Zusammen- 
hang mit ihrer Befähigung zur Umwandlung des Phenanthrens steht, 
und daß das Brenzkatechin eines von den Zwischenprodukten der Oxy- 
dation dieses Kohlenwasserstoffes durch die Bakterien sein kann. 








Tabelle 7. 
Pu Ent- 
C-Quelle ae ag Nr. Entwicklung Nr. Entwicklung Nr. wicklung 
Phloroglucin 1 } 13 | 25 | 
0,01%, sl el si: 2 | ° 
Phloroglucin 3 | 15 | 27 | 
0,025%, 64! 4 | 0 16 fj ° 28 j ° 
Phlorogluein 5 17 29 | 
0,06%, al os) o ey 30 |} ° 
Phenanthren 
+ 0,01% 6,5 2 | ++++] Mal) ++++] 2%6a| + + + 
Phloroglucin | 
Phenanthren |] 
+ 0,025% 6,4 4a + + 16a + + Ba | +++ 
Phloroglucin 
Phenanthren 
+ 0,05% | 6,3 6a + 18a ob 30a} ++ 
Phloroglucin 
Pyrogallol 7 | 19 | 31 | 
0,01% ls) 9 — s.. s2 j ° 
Pyrogallol 9 | 21 | 33 | 
0,025%, 6,3 nis «°° er ° au} ° 
Pyrogallol || ll | 23 | 35 || 
006%, | % mi ° m ‘ 36 || ° 
Phenanthren 
+ 0,01% | 6,4 8a 0 20a 0 32a); ++ 
Pyrogallol 
Phenanthren 
+ 0,025% | 6,3 10a 0 22a 0 34a 0 
Pyrogallol 


kommen kann. Zu diesem Zweck wurden zwei Versuchsserien angestellt: 

















8. Verhalten zu Salizylsäure. 

In Anbetracht obiger Erwägungen war es wichtig, das Verhalten der 
Bakterien zu Salizylsäure aufzuklären und festzustellen, ob sie ebenfalls 
als Zwischenprodukt bei der Oxydation des Phenanthrens in Betracht 
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eine mit Salizylsäure als Kalisalz, die andere mit ihrem Phenylester 
(Salol). Erstere Serie (VIII) wurde nach folgendem Schema angestellt : 

Lösungen: a) von der auf 8. 258 (Lösung 1) angegebenen Zusammen- 
setzung; 

b) KH,PO, + K,HPO,(?/,) =0,30g, CH, <A yp — von 0,12 
bis 3,60 g (auf freie Salizylsäure berechnet). 

Die Lösungen a und b wurden wie gewöhnlich nach der Sterili- 
sation und Abkühlung im Verhältnis a : b =5:1 zusammengegossen. 
Es wurde so eine Reihe von Lösungen mit folgenden Salizylsäurekonzen- 
trationen erhalten: 0,01; 0,025; 0,05; 0,10; 0,15; 0,20; 0,25 und 0,30%. 

Die (2%ige) Grundlösung des salizylsauren Kalis wurde auf folgende 
Weise hergestellt: 

4,0000 g reine Salizylsäure (D. A. B. 57 Kahlbaum) wurden, bei gleich- 
zeitigem Hinzufügen von 20%iger KOH-Lösung, mit 150 ccm destillierten Was- 
sers bis zur vollständigen Auflösung erhitzt, dann wurde tropfenweise dieselbe 
KOH-Lösung bis zur neutralen Reaktion auf Lackmus hinzugefügt. Nachdem 
die Lösung abgekühlt und auf ein Volumen von 200 ccm gebracht worden war, 
setzte man eine saure Lösung von ebenso hergestelltem salizylsaurem Kali von 
gleicher Konzentration zu, so daß der py-Wert der Lösung 6,0 betrug. 

Die Kulturen mit einem Salizylsäuregehalt bis 0,05% wurden in Erlen- 
meyerkolben von 120 ccm Inhalt mit 48 cem Lösung, diejenigen von 0,10% und 
höherer Konzentration in Kolben von 60 cem Inhalt und 30 ccm Lösung, bei 
28—29° C, während 15 Tagen durchgeführt (Tab, 8). 








Tabelle 8. 
a Ent- Ent- Ent- - 
x + Br. wicklung Schluß Br. wicklung Schluß He wm <2 Schluß 
Bac. phen. bak. Bac. phen. gur. Bact. phen. 
1 5,9 |17 |) 5,7 133 |) 5.8 
oo | 63 | f++++] 59 fie) ++++| 57 fa ++++| 57 
3 6,4 |19 \ 6,4 135 |) 6,0 
5 7,8 121 | 7,8 137 | 7,9 
0,05 6,3 6 I4+++ 7,8 22 +++ 7,8 38 || tt++ 7,9 
7h 8,4 123 |) 8,3 139 | 6,6 
010 | 63 | gitt+t++) ga foalitt+t+t| 84 ao! ++ | 65 
5 9 | 8,8 125 1 8,7 }41}) 6,0 
15 | 63 hoj++++|.80 faslltttt| 88 la © | 61 
1}, 9,0 |27| | 89 |— 
0,20 6,3 12 |) H+ ++ 9,0 128 | a 9,0 |— — — 
13 | 9,0 129 | 9,1 | — 
0,25 6,2 14 | ++++ 9,0 30 jt+t++ 9,0 = = = 
15 || 8,4 131 93 I— 
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Bac. phen. bak, bewirkte eine starke Trübung der Flüssigkeit und: bildete 
ein dünnes, zusammenhängendes, beinahe farbloses Häutchen. Bei schwachen 
Konzentrationen (bis 0,025%) blieb die Flüssigkeit im Laufe des ganzen Ver- 
suchs farblos, bei stärkeren Konzentrationen (bis 0,25%) trat dagegen eine gelbe 
bis braune Färbung (je nach der Menge der Salizylsäure in der Lösung) auf. 
In Kulturen mit0,30% C;H,(OH).COOH war die Färbung der Lösung gelb, was 
durch die schwächere Entwicklung erklärt wird. 

Bac. phen, qur. ergab ebenfalls eine starke Trübung und ein zusammen- 
hängendes dünnes Häutchen. Die Färbung der Flüssigkeit, welche bis 0,05% 
Salizylsäure unmerklich ist, ist bei 0,10% gelb bis dunkelbraun (0,30%). 

Bact, phen. bewirkt ebenfalls ziemlich starke Trübung und Bildung eines 
feinen zusammenhängenden Häutchens. Die hellgrüne Färbung der Lösung, 
welche bei niedrigen (bis 0,025%) Konzentrationen von C,H,(OH).COOH 
schwach, bei höheren Konzentrationen aber stärker war, wurde gegen das Ende 
des Versuches allmählich schwächer und verschwand gänzlich in Kulturen von 
geringer Konzentration, 





Ergebnisse: 

1. Alle Phenanthrenbakterienarten können die Salizylsäure als ein- 
zige C-Quelle ausnutzen. 

2. Die maximalen Konzentrationen der Salizylsäure liegen ziemlich 
hoch und verschieden für verschiedene Arten. Die Entwicklung des 
Bact. phen. ging viel schlechter vor sich, wenn die Konzentration bis 
0,10% erhöht wurde; bei 0,15% wurde sie völlig gehemmt; für Bac. phen. 
bak. muß 0,30%, als maximale Konzentration gelten, während sich diese 
Grenze für Bac. phen. gur. nicht feststellen ließ. 

3. Die Größe der Verschiebung des p, nach der alkalischen Seite 
(bis 9,3), welche die auf Phenanthren stattfindende übertraf, weist auf 
eine größere Entwicklungsenergie der Phenanthrenbakterien auf Kosten 
der Salizylsäure hin. 

Die IX. Versuchsserie (mit Salol) wurde nach dem folgenden Schema 
angestellt: 

Minerallésungen : 

1. a) Ca(NOs3)2 — 0,60 g, KNO, — 0,15 g, MgSO, — 0,15 g, 
Fe.(SO4); — 0,003 g, Aq. dest. — bis 500,0 ccm. 

b) KH,PO, + K,HPO, (1/1) — 0,15 g, Aq. dest. — bis 100,0 ccm. 

2. a) KH,PO, + K,HPO, (1/1) — 0,15 g, Aq. dest. — bis 300,0 ccm. 

b) Ca(NO;)2 — 0,60 g, KNO; — 0,15 g, MgSO, — 0,15 g, Fe(SOu)s 
— 0,003 g, Aq. dest. — bis 300,0 ccm. 

C-Quelle war Salicylsäure-Phenylester (Salol) (,‚Gosmedtorgprom‘‘, 
Moskau) in einer Menge von 0,30 g in jedem Kolben. 

Sterilisation des Salols wurde zusammen mit den Lösungen a im Auto- 
klaven bei 120° C 10 Minuten lang ausgeführt. Nach Abkühlung Mischung 
der Lösungen: Lösung 1 im Verhältnisa:b =5:1, Lösung 2 a:b =1:1. 

Die erhaltenen Lösungen hatten gleiche Zusammensetzung, aber ver- 
schiedene p,,-Werte, dank dem verschiedenen Verseifungsgrad des Sa- 











266 W. O. Tausson: 


lols!. Kulturen in 60 ccm-Erlenmeyerkolben mit 30 ccm Lösung bei 
28—29° C. Dauer 2 Wochen (Tab. 9.). 











Tabelle 9. 
fee be) tng (Ps fe) ntwihting | 255% ne! wick | Pa 0m 
Bac. phen. bak. Bac. phen. gur. Bact. phen. 
tet] 64 fal) +++ | Go 161 ++++ | so aol) + | 50 
Les] lal +++] Go le) ++++ | 58 ln) 0 | 2 





























Auf Salol ergab Bac. phen. bak. eine starke Trübung und ein zusammen- 
hängendes, völlig farbloses Häutchen. Auch die Flüssigkeit blieb farblos, 

Bac, phen. gur. rief auf Salol starke Trübung hervor und bildete ein ziemlich 
starkes, zusammenhängendes, leicht reißendes und lichtgrünlich gefärbtes Häut- 
chen. Die Lösung färbte sich ebenfalls lichtgrün (Lösung 1) und grün (Lösung 2), 
doch wurde die Färbung allmählich blasser und verschwand gegen das Ende des 
Versuchs gänzlich. Bact. phen. ergab (Lösung 1) eine sehr schwache Trübung 
und eine kaum merkliche grünliche Färbung der Flüssigkeit. 


Die Versuche haben gezeigt, daß die verschiedenen Arten der Phen- 
anthrenbakterien sich gegen Salol verschieden verhalten. Die größte 
Entwicklung wurde bei Bac. phen. gur. beobachtet, wobei eine Verminde- 
rung der Salolmenge stattfand; Bac. phen. bak. entwickelte sich viel 
schwächer, während sich Bact. phen. gar nicht entwickelte. Es erhebt 
sich also die Frage nach der Ursache dieser Unterschiede, welche auf 
diejenige nach dem Verhalten der Bakterien zu Phenol zurückzuführen ist. 


9. Verhalten zu Phenol. 

X. Versuchsserie : 

Nährflüssigkeit: a) wie auf 8. 241. b) KH,PO, + K,HPO, (1/;) — 
0,30g, Phenol (krist. Kahlbaum) 0,12 — 0,60g, Aq. dest. — bis 200,0 ccm. 

Lösungen a und b nach Sterilisation und Abkühlung im Verhält- 
nis a:b —5 : 1 zusammengegossen, Phenolkonzentrationen folglich 
0,01%, 0,025% und 0,05%. 

Kultur in 120 com-Erlenmeyerkolben mit 48 ccm Lösung, Temp. 28 
bis 29°C, Dauer 2 Wochen. 

6 Tage nach der Impfung wurde in eine Hälfte der Kolben mit aus- 
gebliebener Entwicklung Phenanthren zugesetzt, um die Frage nach der 
Giftigkeit des Phenols für die betreffenden Arten aufzuklären. Weitere 
Beobachtung: 8 Tage (Tab. 10). 


1 Zur Neutralisation von 30 ccm der Lösung 1 (mit Salol) wurden 0,63 com 
1/19 N-NaOH-Lösung verbraucht; zur Neutralisation derselben Menge der 
Lösung 2 dienten 1,07 cem 1/19 N-NaOH-Lôsung. 
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Tabelle 10. 
Pu 
Ent- Pu am Ent- Pa am Ent- 
C-Quelle oy Nr. wieklung | Schiuß | N”- icklung | Schluß Nr. wicklung + Fand 
Bac. phen. bak. Bac. phen. gur. Bact. phen. 

Phenol | 1 6,0 7 \ 5,7 113 \ 6,0 

00%, | % lo | ° — | sitt+t++ 57 Iu 9 > 

Phenol 1 64 3 6 5,9 9} 5,7 115 | 6,0 

025%, | %* |4 — hoÿt+++ 57 Iie ji ® a 

Phenol 5 | 6,0 {11} 6,7 117 | 6,0 

005% | ig ° — uwlt+++# es jis | ° = 
Phenanthren 

+ 0,01% |. 2i++++]| — I— — — Il4al++++| — 

Phenol 
Phenanthren 

Phenol 
Phenanthren | 

+ 0,05% 6,3 |6a| +++ — |— _ — |18a 0 _ 

Phenol | 
































Bac. phen, gur. ruft auf Phenol eine starke Trübung hervor und bildet ein 
zusam des, ziemlich starkes Häutchen, welches aus einer großen Zahl 
von einzelnen , „Körnchen“, besteht. Bei 0,025% und mehr Phenolgehalt färbt 
sich im Anfang die Lösung hellgrünlich. Diese Färbung wurde allmählich 
schwächer und verschwand bald (binnen 5—7 Tagen) gänzlich. 





Ergebnis: 

1. Das Phenol kann nur von Bac. phen. gur. assimiliert werden, 
welcher sich sogar noch in 0,05% Phenol gut entwickelte. 

2. Das Ausbleiben der Entwicklung von Bac. phen. bak. und des 
Bact. phen. auf Phenol rührt nicht von einer Giftwirkung her, da sich 
die erstere Art auf Phenanthren trotz Gegenwart von 0,05%, die zweite 
Art aber bei solcher von 0,025% Phenol entwickelte. 

Zweifellos ist das verschiedene Verhalten der Phenanthrenbakterien 
zu Salol in demjenigen zu Phenol begründet. Das Phenol-assimilierende 
Bac. phen. gur. entwickelte sich auf dem Salol, indem es Phenol und 
Salizylsäure verwertete, so daß ersteres sich in der Lösung nicht in be- 
trächtlichen Mengen ansammeln konnte. Die Entwicklung des Bac. 
phen. bak., welches zur Assimilation des Phenols unfähig ist, findet auf 
Kosten der Salizylsäure so lange statt, bis die Konzentration des bei der 
Aufspaltung des Salols entstehenden Phenols eine gewisse Grenze über- 
stieg, so daß Phenolvergiftung eintrat. Bact. phen. verträgt zwar klei- 
nere Konzentrationen des Phenols, kam aber hier von Anfang an in 
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ein Medium, in welchem die Konzentration des bei der Salolverseifung 
durch die Sterilisation entstandenen Phenols iiber die tragbare Grenze 
hinausging. 

10. Verhalten zu Saligenin. 

Die Ergebnisse der drei letzten Serien führten also zum Schluß, daß 
Salizylsäure für die Phenanthrenbakterien als C-Quelle sowohl in Ge- 
stalt des Kalisalzes wie des Phenylesters dienen kann. Salizylsäure kann 
also ein Zwischenprodukt der Oxydation des Phenanthrens sein. Wenn 
dessen Umwandlung durch das Stadium der Salizylsäurebildung ver- 
läuft, so muß dieser Übergang durch das Ortho-Oxybenzoéaldehyd (und 
den entsprechenden Alkohol, das Saligenin) zustande kommen. Dann 
muß aber auch eine Assimilation von Saligenin möglich sein (XI. Ver- 
suchsserie). 

Nährlösung: a) wie auf S. 258 angegeben ; 

b) KH,PO, + K,HPO, (!/,)— 0,30 g, Saligenin (Kahlbaum) — 
von 0,12 — 1,20 g, Aq. dest. — bis 200,0 ccm. 

Durch Zusammengießen (nach Sterilisation und Abkühlung) der Lö- 
sungen a und b im Verhältnis a:b — 5 : 1 ergab sich eine Reihe von 
Lösungen mit dem Saligeningehalt: 0,01%; 0,025% ; 0,05% und 0,10%. 

Kultur in 120 ccm-Erlenmeyerkolben mit je 48 com Lösung bei 28 
bis 29°C, während 12 Tagen (Tab. 11). 





























Tabelle 11. 
Saligenin | ‚an Ent- Ent- - Ent- s 
% ; gr Nr. | wicklung Schluß Nr. | wieklung Schluß u widhting Schluß 
Bac. phen. bak. Bac. phen. gur. Bact. phen. 
1 6,5 9h 6,2 |17| 6,6 
OO | 650% +++] 65 lol +++] 62 Jısli +++] 65 
3 | 64 |11| 62 |19| 6,4 
5 64 113) 64 21 . 6,21 
0,05 6,4 6 I++++ 6,4 14 Mana 6,4 22 jtrt+ 6,2 
7 64 |15 74 |23| 4,21 
o10 | 64] Qi} + 64 |i6 À ++++ 74 |al ++ | 42 











Bac, phen, bak, ergab eine ziemlich starke Trübung der Lésung und bildete 
ein dünnes, bei niedrigen K trationen (0,01%) nicht zusammenhängendes, 
bei héheren (0,025—0,05%) zusammenhängendes Häutchen an der Oberfläche. 
Eine schwache grünliche Färbung der Lösung wurde nur bei 0,05% Saligenin- 
gehalt beobachtet. 


1 Das Hinzufügen von mehreren Tropfen 1%iger Fe,(SO,),-Lösung ergab 
eine schwach violette Färbung (Gegenwart von wenig Salizylsäure). 

2 Fe,(SO,); ergab eine intensive dunkelviolette Färbung (Vorhandensein 
von viel Salizylsäure, anscheinend in freiem Zustand). 
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Auch Bac. phen, yur. gab starke Trübung und ein zusammenhängendes, 
diinnes (0,01—0,0250% Saligenin) oder dickeres (0,05—0,10%) Hautchen. Es 
riß leicht und war schwach gelblich gefärbt. Die zuerst helle grünliche Färbung 
der Flüssigkeit ging allmählich in eine lichtgelbe über. 

Bact. phen, ergab nur schwache Trübung, aber auch helle grünliche Färbung 
der Flüssigkeit, welche allmählich schwächer wurde und schließlich (0,05%) ver- 
schwand. Bei 0,10% Saligenin hellgelbe Färbung, welche während der ganzen 
Dauer des Versuchs unverändert blieb. Bildung eines ebenfalls schwächeren 
Häutchens in allen Fällen. 

Ergebnis: 

1. Saligenin kann allen Phenanthrenbakterienarten als C-Quelle 
dienen, es ist also ein môgliches Zwischenprodukt der Oxydation des 
Phenanthrens. 

2. Für-verschiedene Arten sind die maximalen Konzentrationen des 
Saligenins verschieden. 

3. Wie in den Kulturen des Bact. phen. mit 0,05% und besser noch 
mit 0,10% Saligenin leicht feststellbar (merkliche Verschiebung des p,, 
nach der sauren Seite hin und Violettfärbung mit Fe,(SO,);), verlief die 
Oxydation des Saligenins über das Stadium der Salizylsäure. Dieses 
wurde anscheinend rascher erreicht als die weitere Oxydation dieser 
letzten, was offenbar die Ursache der Ansammlung (Bact. phen. mit 
0,10% Saligenin) einer beträchtlichen Menge von freier entwicklungs- 
hemmender Salizylsäure war. 


11. Verhalten zu Phthalsäure. 

Die Tätigkeit der Phenanthrenbakterien, einige Benzolderivate mit 
zwei Gruppen in o-Stellung (von welchen wenigstens eine ein Hydroxyl 
ist) zu oxydieren, regte die Frage nach dem Verhalten zu den Benzol- 
derivaten mit anderen (z. B. Carboxyl-) Gruppen in Orthostellung an. 
Die XII. Versuchsserie behandelt folglich die Phthalsäure (K-Salz) als 
C-Quelle. 

Nährlösung: a) Wie S. 241. 

b) KH,PO, + KsHPO,(*/:) =0,30 g, CH, <EOOH— von 0,12 bis 


3,00 g, Aq. dest. — bis 200,0 ccm. 

Die Herstellung der Lösung des phthalsauren K erfolgte aus Phthal- 
säureanhydrid und KOH (Taussox : Planta 4, S. 214. 1927). 

Durch Zusammengießen der Lösungen a und b (a:b —5:1) er- 
hielt man 0,01; 0,025; 0,05; 0,10 und 0,25% Phthalsäurelösungen. 

Kulturen in 60 cem-Erlenmeyerkolben mit 30 ccm Lösung, Temp. 28 
bis 29°C, Dauer 15 Tage. 

7 Tage nach der Impfung, als das Ausbleiben der Entwicklung aller 
Phenanthrenbakterienarten festgestellt war, erhielt eine Hälfte der Kol- 
ben Phenanthren, um die Frage der Giftigkeit der Phthalsäure aufzu- 
klären. Weitere Beobachtung 8 Tage (Tab. 12). 

















Phthalsäure 
0,01%—0,25% | 5,8 |1—10 0 11—20 0 21—30 0 
Phenanthren + 
0,01% Phthal- 
säure. . . .| 5,7 2a | ++ 12a | +++ | 22a + 
Phenanthren + 
0,025%, Phthal- 
säure. . . .| 5,8 4a + l4a + 24a ++ 
Phenanthren + 
0,05% Phthal- 
säure. . . .| 58 6a + 16a + 26a ++ 
Phenanthren + 
0,10%, Phthal- 
säure. . . .| 58 8a 0 18a 0 23a + 
Phenanthren + 
0,25%, Phthal- 
säure. . . .| 5,8 10a 0 20a 0 30a a 
1. Die Phthalsäure wird von Phenanthrenbakterien nicht assimiliert. 
2. Bei niedriger Konzentration (0,01%) übte sie eine schwache, aber 
merkliche giftige Wirkung in Gegenwart von Phenanthren aus. Bei er- 
héhten Konzentrationen vergréBerte sich ihre hemmende Wirkung auf 
die Entwicklung der Bakterien bis zur vélligen Hemmung von Bac. phen. 
bak. und Bac. phen. gur. 


12. Verhalten zu Chinasäure. 

Der zwischen dem Vermôgen einiger Mikroorganismen, das Brenz- 
katechin als C-Quelle zu benutzen, und dem, sich auf Chinasäure zu ent- 
wickeln, von BUTKEWITSCH! festgestellte Zusammenhang hat uns ver- 
anlaßt, auch Chinasäure zu prüfen (Versuchsserie XTIT). 

Minerallösung (wie S. 241). 

C-Quelle Chinasäure (D.A.B. 5 Kahlbaum, als Kalisalz), konz. 1,0% 
(auf freie Säure ber.), p, = 6,3. 

Kultur in 60ccm-Erlenmeyerkolben, Temp. 28—29°C, Dauer 12 Tage. 

Alle Phenanthrenbakterien entwickeln sich auf Chinasäure gut. 

Auf 1%iger Chinasäure rief Bac. phen. bak. nach 2 Tagen starke Trübung 
und violette Färbung der Lösung hervor; an der Oberfläche ein dünnes, zu- 

1 BUTKEWITSCH, WL.: Biochem, Zeitschr. 145, 442. 1924. 159, H. 56, 395. 
1925. 
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sammenhängendes Häutchen. Die Trübung blieb ohne Veränderung, die Fär- 
bung wurde aber vom 4, Tage ab allmählich schwächer, um am 6, gänzlich zu 
verschwinden; gegen: Ende des Versuchs war die Lösung lichtgelb gefärbt. Das 
allmählich sich verdickende Häutchen blieb die ganze Zeit farblos, 

Bac. phen. gur. rief ebenfalls eine starke Trübung des Mediums hervor, 
welche schon am 1, Tag nach der Impfung merklich war. Die Färbung der 
Flüssigkeit ist anfangs lichtrosa, verstärkt sich allmählich und nimmt am 4, Tag 
einen deutlichen bräunlishen Ton an. Nach 6 Tagen war ihre Färbung dunkel- 
braun, schließlich schwarzbraun. Das am 2, Tage erscheinende Häutchen wurde 
allmählich dicker, blieb aber schwach hellbräunlich gefärbt. 

Bact. phen. ergab nach 1 Tage eine ziemlich schwache Trübung; die Flüssig- 
keit war farblos, Nach 2 Tagen ist sie trübe und gelb (rosastichig) gefärbt. 
Zusammenhängendes, ziemlich starkes Häutchen, Flüssigkeit weiter trübe, dunk- 
ler gefärbt (lichtbraun, dunkelbraun). Am 5. Tage sank das Häutchen zu Boden 
und wurde durch ein neues ersetzt, das sich allmählich sehr stark verdickte. 


Die Oxydation des Phenanthrens muß also in direktem Zusammen- 
hang mit der Assimilierbarkeit einiger Benzolderivate mit zwei Gruppen 
in o-Stellung (von denen wenigstens eine ein Hydroxyl ist) stehen. 
Die Möglichkeit oder Unmöglichkeit der Assimilation der übrigen Ben- 
zolderivate mit anderer Stellung der Hydroxylgruppen oder mit einer 
Orthostellung der anderen (Carboxyl-) Gruppen spielt dagegen für die 
bakterielle Oxydation des Phenanthrens keine Rolle. 

Demgemäß ist die wahrscheinlichste Vermutung, daß die Oxydation 
des Phenanthrens en verläuft: 


7-08 7 nm ae 
| -—> 


/ = COH GE COOH | 





— OH 


-OH 





Phenanthren — Saligenin — Ortho-oxy- — Salizylsäure — Brenzkatechin 

benzaldehyd. 

Diese Vermutung steht auch mit dem Verhalten der Phenanthrenbak- 
terien zu Paraffin und Anthracen im Einklang. Die nur schwache Ent- 
wicklung von zwei Arten auf Paraffin und die vollständig fehlende 
bei der dritten Art weist auf den Gegensatz zwischen dem Oxydations- 
prozeß des Phenanthrens und dem offener Kohlenwasserstoffketten hin. 
Das Ausbleiben der Entwicklung aller drei Arten auf Anthracen beruht 
zweifellos auf dem abweichenden Bau des mittleren Ringes im Anthra- 
cenmolekül, welcher den Weg der im Phenanthrenmolekiil stattfindenden 
Aufspaltung unmöglich macht. 

Der fehlende Nachweis merklicher Brenzkatechin- und Salizylsaure '- 
mengen in den Phenanthrenbakterienkulturen (die orange, rötlich- 
orange und rote Färbung der phenanthrenhaltigen Medien, die rote 
und kirschrote Färbung des niedergeschlagenen phosphorsauren Eisens 

ı Nach Zusatz von FeCl, (mit und ohne Soda) und vorangehendem (2-stün- 
digem) Kochen mit 3%iger NaOH zwecks Verseifung der eventuellen Ester. 
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in den Agarkulturen, die rote Färbung des Fe(OH),-Niederschlags bei 
der starken Alkalisation des Mediums usw. weisen auf Spuren der Oxy- 
phenylgruppen hin) widerspricht dieser Vermutung nicht, da diese 
wahrscheinlichen Zwischenprodukte bei der Möglichkeit raschen Ver- 
brauchs sich unter normalen Entwicklungsbedingungen in der zum 
Nachweis erforderlichen Menge schwerlich ansammeln können. 


IV. Zusammenfassung. 


1. Ausden Erdböden der Erdölgebiete von Baku, Maikop und Gurien 
gelang es, eine Reihe von Bakterien zu gewinnen, von welchen drei Arten 
eingehend untersucht wurden, die das Phenanthren als alleinige Kohlen- 
stoff- und Energiequelle ausnutzen. 

2. Die Isolierung der Phenanthrenbakterien gelang gut auf einem 
festen elektiven Nährboden (Mineralagar) mit Phenanthren, welches 
in Gestalt einer dünnen, gleichmäßigen Schicht auf die Oberfläche des 
Nährbodens gebracht wurde. 

3. Die Mengen des durch diese Bakterien oxydierten Phenanthrens 
waren ziemlich groß. Sie betrugen bis 338,6 mg in 25 Tagen, was bis 70% 
der in der Kultur gebotenen Menge ausmachte. 

4. Als N-Quelle kann bei diesem Prozesse sowohl Nitrat- als auch 
Ammoniakstickstoff verwandt werden, wobei der letztere sogar etwas 
förderlicher war, aber nur, wenn die Ansammlung von freier Säure 
(H,SO, oder HNO,) ausgeschlossen wurde. Bei gleichzeitiger Zugabe 
beider N-Quellen bevorzugten die Bakterien den Ammoniak-N. 

5. Die bakterielle Oxydation des Phenanthrens vollzog sich in ziem- 
lich weiten p,-Grenzen (von 4,0 — 8,7), wobei für verschiedene Bak- 
terienarten die p,-Grenzen verschieden liegen. 

6. In den Phenanthrenbakterienkulturen wurden beträchtliche p,,- 
Verschiebungen nicht beobachtet, so daß eine Ansammlung von wesent- 
lichen Mengen freier Säuren nicht stattfindet. 

7. Die Bakterien entwickelten sich nicht auf Naphthalin (mit Aus- 
nahme einer dort nur sehr schwach wachsenden Art), was auf wesent- 
liche Unterschiede in den Oxydationswegen bei diesem Kohlenwasserstoff 
und dem Phenanthren hinweist. 

8. Die schwache Entwicklung von zwei Arten und das vollständige 
Ausbleiben der Entwicklung der dritten Art auf Paraffin spricht für 
die Verschiedenheit des Oxydationsprozesses offener Kohlenwasserstoff- 
ketten und des Phenanthrens ; das Ausbleiben der Entwicklung auf dem 
Anthracen zeugt von der großen Bedeutung des Baues des mittleren 
Ringes im Phenanthrenmolekül für die Oxydation des Phenanthrens. 

9. Alle drei beschriebenen Bakterienarten waren fähig, sich auf Kos- 
ten des Brenzkatechins, der Salizylsäure (sowohl in Gestalt ihres Kali- 
salzes wie von Estern), des Saligenins und der Chinasäure zu entwickeln. 
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Außerdem vermögen sie alle auch auf gewöhnlichen Nährböden (Fleisch- 
peptonagar und Gelatine) zu leben. 

10. Zwei Arten, Bac. phen. bak. und. Das. phen. gun... anon. anßer- 
dem imstande, Hydrochinon zu assimilieren ; auf Phenol entwickelte sich 
nur Bac. phen. gur. 

11. Auf Resorcin, Phloroglucin, Pyrogallol und Phthalsäure fand in 
keinem Falle eine Entwicklung statt. Keiner der genannten Stoffe, mit 
Ausnahme des Pyrogallols, übte irgendwelche giftige Wirkung auf die 
Bakterien aus, wenigstens nicht bei relativ niedrigen Konzentrationen. 
Hydrochinon und Phenol erwiesen sich als ungiftig auch für diejenigen 
Arten, welche sich auf ihnen nicht zu entwickeln vermochten. 

12. Alle diese Tatsachen bezeugen, daß die durch die Bakterien ver- 
ursachte Umwandlung des Phenanthrens wahrscheinlich über die Reihe 
Phenanthren — Saligenin — Ortho-Oxybenzaldehyd — Salizylsäure + 
Brenzkatechin verläuft. 
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UBER DIE ERREGUNGSLEITUNG BEI SENSITIVEN PFLANZEN, 
MIT BEMERKUNGEN ZUR THEORIE DER ERREGUNGSLEITUNG 
UND DER ELEKTRISCHEN ERREGBARKEIT IM ALLGEMEINEN. 


Von 
Dr. KARL UMRATH. 


Mit 33 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 15. Dezember 1927.) 


Einleitung. 

Bei meinen ersten Untersuchungen der Negativitätswellen, die bei 
der Erregungsleitung in Mimosen auftreten, hatte ich den Mangel einer 
guten, objektiven Registrierung der Kapillarelektrometerausschläge sehr 
stark empfunden. Ich bin daher meinem Vater sehr dankbar dafür, daß 
er ein in unserem Garten befindliches unbenutztes Glashaus für meine 
Zwecke hat umbauen lassen, wobei eine Dunkelkammer für die photo- 
graphische Registrierung des Kapillarelektrometers vorgesehen war. 

Das Dach des Glashauses ist nur zum Teil, SSO-Seite, mit Glas ge- 
deckt, so daß die geräumige Dunkelkammer leicht in einer Ecke unter- 
«ebracht werden konnte. Sie ist durch eine als Lichtschleuse wirkende 
Doppeltür zugänglich und hat zwei Fenster. Vorn im Glashaus ist, statt 
der sonst üblichen flachen Beete, ein tiefes, das im frühen Frühjahr mit 
Mist fast gefüllt und dann mit einer 20—40 cm starken Erdschicht ab- 
geschlossen wird. Hier habe ich die Mimosen und Biophytum gezogen. 
Obzwar das Haus nicht heizbar ist, war im Juni, Juli und August 1927 
die tägliche Minimaltemperatur etwa 20, die tägliche Maximaltemperatur 
etwa 33°C. Unter diesen Verhältnissen entwickeln sich die genannten 
Sensitiven außerordentlich üppig, was ich besonders betonen muß, weil 
viele meiner Ergebnisse mit weniger gutem Versuchsmaterial nicht oder 
nicht in der Art zu erhalten sein werden. Neptwnia wurde, ebenfalls an 
der stark belichteten Vorderseite des Hauses, in einem großen Beton- 
becken gezogen; auch diese Pflanzen haben sich durch üppiges Wachs- 
tum ausgezeichnet. Im Sommer 1926 habe ich die Schattendecken an 
sonnigen Tagen in der Regel verwendet, bin aber 1927 hiervon ganz ab- 
kommen und habe nur diejenigen Pflanzen, die gerade zu Versuchen 


1 Umeats, K.: Sitzungsber. d. Akad, Wien, Mathem.-naturw. Kl. I, 184, 
189—207. 1925. 











Uber die Erregungsleitung bei sensitiven Pflanzen usw. 275 


verwendet wurden, beschattet. Es war dann allerdings öfters ein starkes 
Lüften notwendig, doch waren die Pflanzen zu der Zeit schon derart 
üppig entwickelt, daß die Luftfeuchtigkeit nicht zu stark zurückging. 


Methodik. 

Die ganze Apparatur war auf zwei gut mit Paraffinöl eingelassenen Tischen 
aus Lärchenholz aufgestellt, deren einer im eigentlichen Glashaus, vor den Fen- 
stern der Dunkelkammer, deren anderer in der Dunkelkammer stand, Es hat sich 
als vorteilhaft erwiesen, das Glasdach über dem Arbeitstisch weiß zu streichen, 
Im Sommer 1926 bestand die Meßeinrichtung im wesentlichen aus einem Kapillar- 
elektrometer. Die Ableitung von der Pflanze war immer eine monophasische, 
derart, daß eine dünne vergoldete Nähnadel in den zu untersuchenden Pflanzen- 
teil, meist 10—30 Minuten vor Versuchsbeginn, eingestochen wurde, mit der das 
Quecksilber in der Kapillare leitend verbunden werden konnte. Die zweite Ab- 
leitung erfolgte von einem etwa 1 m tief in die Erde, in der die nicht eingetopften 
Pflanzen wurzelten, eingestochenen Eisendraht. Von diesem ging die Leitung zu 
einem Gefälledraht, in dem die Anfangsspannung zwischen dem Eisendraht in 
Erde und der in die Pflanze eingestochenen vergoldeten Nadel kompensiert wer- 
den konnte, dann durch einen zweiten Gefälledraht, durch den eine Spannung 
von einigen Hundertel Volt in den Meßkreis ein- und ausgeschaltet werden 
konnte, um das Kapillarelektrometer zu eichen; von hier ging die Leitung zur 
großen Quecksilbermasse des Elektrometers. Der Quecksilbermeniskus des Ka- 
pillarelektrometers konnte subjektiv durch ein schwach vergrößerndes Mikroskop 
beobachtet werden, während ein stärker vergrößerndes ihn durch ein Fenster der 
Dunkelkammer auf die Trommel des in derselben befindlichen Kymographions 
projizierte. Für die Aufnahmen wurde die Trommel mit Bromsilberpapier! be- 
spannt, das nach der Aufnahme in der Dunkelkammer vor dem zweiten Feuster 
entwickelt wurde. 

Obzwar ich mit dieser Einrichtung im Sommer 1926 recht gute Resultate 
erzielte, hatte sie doch einen großen Mangel, der sich gleich bei den ersten Ver- 
suchen zeigte. Wenn eine Kapillare verwendet wurde, die an und für sich eine 
genügend rasche Einstellung hatte, so war die Einstellungsgeschwindigkeit bei 
Einschaltung einer Eichspannung sehr stark vom Widerstand der Pflanze ab- 
hangig?. Wenn in den Mittelnerv eines Blättchens eingestochen war, wurden 
90% der Endeinstellung nach Einschalten einer Eichspannung erst nach 4 bis 
20 Sekunden erreicht, so daß, bei der Rekonstruktion des wahren Spannungs- 
verlaufes aus einer aufgenommenen Kurve, die Korrektionen sehr wesentlich 
waren (Abb. 13) und kleine Fehler bei der Analyse ein falsches Bild des wahren 
Spannungsverlaufes geben konnten. Bei den raschen Potentialschwankungen, 
welche die rasche Erregungsleitung begleiten, oder bei feinen Messungen, wie sie 
nötig sind, um Erregungserscheinungen im Blattstiel bei Belichtung des Blattes 
nachzuweisen, machen sich die genannten Schwierigkeiten schon bei Ableitung 
vom primären oder vom sekundären Blattstiel, 90% des Endausschlages nach 3,5 
bis 10 Sekunden, oder vom Stamm, 90% der Endeinstellung nach 3—6 Sekunden 
stark geltend. Diese langsame Einstellung rührt daher, daß die Kapazität des 
Kapillarelektrometers sehr groß ist, von der Größenordnung einiger Mikrofarad, 


1 Am besten bewährte sich das in Rollen erhältliche Bromsilberpapier der 
„Neuen Photographischen Gesellschaft, Dresden A 21“, matt, glatt, weiß, dünn, 
aus dem Streifen passender Breite geschnitten wurden. 

2 Bei meinen früheren Versuchen (1. c.) habe ich nur Kapillaren mit sehr 
langsamer Einstellung verwendet. 

18* 
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weswegen es durch groBe Widerstände, wie sie bei Pflanzen vorkommen, nur 


Im Sommer 1927 habe ich eine MeBeinrichtung verwendet, bei welcher der 
besprochene Mangel vollständig beseitigt ist. Sie ist in Abb. 1 schematisch dar- 
gestellt. Das Prinzip ist, die Potentialschwankungen der Pflanze auf das Gitter 
einer Verstärkerröhre wirken zu lassen und das Kapillarelektrometer einem Teil 
des Anodenkreises parallel zu schalten. Da an die Kapillare positive Spannungen 
überhaupt nicht angelegt werden sollen und negative nur bis etwa 0,95 Volt, so 
muß man an die Verstärkerröhre vor allem die Forderung einer geringen Anoden- 
spannung stellen. Ich bin Herrn Dr. BALTH VON DER i OHL jr. von den Philips- 
Glühlampenfabriken, Eindhoven, für seine Ratschläge bezüglich der Wahl der 
re ug an Die Philips-Doppelgitterröhre A 141 dürfte die 
für meine Einrichtung derzeit geeignetste Röhre darstellen. Die Kapazität des 
Außengitters dieser Röhre gegen die Anode ist, nach freundlicher Mitteilung 
Dr. von DER PogLs, von der Größenordnung 5 cm. Das Außengitter soll gegen- 
über dem Heizdraht eine negative Vorspannung von etwa 2 Volt haben. Da in 
dem System Eisendraht, Erde, Pflanze, Goldnadel, diese letztere in der Regel 

0—1 Volt positiv gegen den Eisen- 
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in dem dann noch die in dem 


aid oben genannten System jeweils 

herrschende Spannung kompen- 

N°: ays siert wurde. Diese ist übrigens 
von der Tageszeit stark abhängig 

48. A SCREENS und außerdem beim Einstich in 


den Stamm am kleinsten und desto größer, je weiter vom Stamm entfernt der 
Einstich in das Blatt erfolgt. Das Blatt ist also in der Regel elektrisch positiv 
gegen den Stamm. Nur die Blätter von Biophytum waren oft derart stark elek- 
trisch positiv, daß zur Kompensation dieser Spannung noch ein weiteres Ele- 
ment verwendet werden mußte. Ein zweiter, in der Skizze gerade gezeichneter 
Gefälledraht diente zur Einschaltung der Eichspannungen. Für diesen Ge- 
fälledraht, sowie zur Heizung der Röhre habe ich je einen Stahlakkumulator! 
benutzt, die sich sehr gut bewährt haben. Für alle Drahtverbindungen hat 
sich die ,, Hochfrequenzhitze 10 x 0,12“ als sehr gut erwiesen; die Emaillierung der 
Drahte bewirkt auch im Glashaus eine dauernde, geniigende Isolation, während 
bei gummiisolierten mitunter nach einiger Zeit Stérungen auftreten. Besondere 
ee muß auf die Blankerhaltung aller Ein- und Umschalter verwendet wer- 

den, bei irgendwelchen Störungen sind diese immer zuerst zu revidieren. Der 
selbstinduktionslose Widerstand im Anodenkreis, bei mir Nickelindraht von 
0,1 mm Durchmesser, in flachen Achterwindungen, ist so einzustellen, daB in ihm 
bei richtigem Betrieb der Röhre derselbe Spannungsabfall besteht, wie zwischen 
Innengitter und Anode der Röhre. Dieser ist zu 0,6 Volt gewählt, weil so niemals zu 
starke negative Spannungen an die Kapillareangelegt werden können, und 0,6 Volt 
leicht durch ein Kuperonitelement herzustellen ist. Zur richtigen Einstellung des 
Widerstandes wird das Außengitter geerdet (linker Umschalter in der Abbildung 


ı Von der Nife-Stahlakkumulatoren-Gesellschaft m. b. H. Wien III, Renn- 
weg 46. 
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nach links), und der Gefälledraht so eingestellt, daß er 2 Volt negative Vorspan- 
nung gibt. Das Kapillarelektrometer, in der kurzgeschlossen, wird 
nun, bei in Betrieb gesetzter, geheizter Röhre und bei Einschaltung eines sehr 
geringen Teiles des 1000 Ohm-Widerstandes eingeschaltet. Solange das Klektro- 
meter jetzt durch Steigen des Quecksilbermeniskus noch eine negative Spannung 
der Kapillare anzeigt, wird bei kurzgeschlossenem Elektrometer mehr Wider- 
stand eingeschaltet, bis dieses beim Einschalten keinen Ausschlag mehr zeigt. 
Wird nun das Außengitter mit der Pflanze verbunden, so ist zunächst am Gefälle- 
draht die ganze verfügbare Spannung einzuschalten. Voraussichtlich wird beim 
Einschalten des Elektrometers dieses eine negative Spannung an der Kapillare 
anzeigen, und nun wird am Gefälledraht solange Spannung ausgeschaltet, bis der 
Quecksilbermeniskus seine Ausgangsstellung fast wieder erreicht hat. Die Her- 
stellung eines Kapillarelektrometers ist von GARTEN genau beschrieben worden!, 
Es genügt hier eine einfache Konstruktion. Die Kapillare muß eini 
empfindlich sein, denn bei der gewählten Anordnung sind die Potentialschwan- 
kungen am Elektrometer kleiner als am Gitter der Röhre, soll aber doch eine 
rasche Einstellung des Meniskus ermöglichen. Bei zwei von mir verwandten Ka- 
pillaren war 90% der Endeinstellung, bei Einschaltung einer konstanten Span- 
nung, nach 0,63 bzw. 0,22 Sekunden erreicht. Der Querksilberdruck in der Ka- 
pillare muß durch ein verstellbares Quecksilbergefäß, am einfachsten einen 
kleinen Trichter, das durch einen Schlauch mit der Kapillare verbunden ist, zu 
verändern sein. Wenn doch einmal eine positive Spannung an die Kapillare an- 
gelegt worden war, oder wenn sich eine Gasblase in ihr befindet, läßt man einige 
Quecksilbertropfen austreten. Um eine gute Abbildung der Kapillare zu erhalten, 
ohne sie tief in die Schwefelsäure tauchen zu müssen, kann man ihr zwei Deck- 
gläser, je mit einer abgebrochenen Ecke, seitlich anlegen, Beleuchtet habe ich 
mit einer 60kerzigen Nitralampe, und zwischen diese und die Kapillare habe ich 
eine Eprouvette mit sehr stark verdünnter Kupfervitriollösung geschaltet, um 
das Licht zu sammeln und die Wärmestrahlen zu absorbieren. Zur direkten Be- 
obachtung im auffallenden Licht diente ein Mikroskop mit dem Zeıssschen 
Objektiv a* und dem Kompens.-Mikrometer-Okular 6, wobei einem Teilstrich 
0,04 cm an der Kapillare entsprachen, — zur Projektion ein Mikroskop mit Ob- 
jektiv A und Okular 2 oder 4. Vor der Kymographiontrommel befand sich ein 
Schirm mit einem 1/, mm breiten Spalt. 0,1 Volt Spannungsänderung am Gitter 
entsprachen etwa 0,03 Volt am Elektrometer oder 0,1 cm Stellungsänderung des 
Quecksilbermeniskus oder 1,7—10cm am lichtempfindlichen Papier. Die bei der 
Projektion angewandte Vergrößerung war also 17—100fach. Bei Spannungs- 
änderungen von —0,1 Volt am Gitter der Röhre waren Abweichungen von der 
Proportionalität zwischen diesen und den Elektromet hlägen eben merklich. 
Alle aufgenommenen Kurven wurden nach dem bekannten Verfahren analy- 
siert (siehe z. B. GARTEN, 1. c.). Den Angaben über Dauer des Anstiegs der Ne- 
gativitätswellen und ähnliches ist natürlich der wahre, konstruierte Spannungs- 
verlauf zugrunde gelegt. In diesem unterschieden sich die nur mit Kapillarelek- 
trometer angestellten Versuche von 1926 nicht wesentlich von denen mit Ver- 
stärkerröhre von 1927. Für jeden Versuch ohne Verstärkerröhre mußte eine 
Eichkurve bei eingeschaltetem pflanzlichen Widerstand aufgenommen werden. 
Bei den Versuchen mit Verstärkerröhre hatte ich mich davon überzeugt, daß die 
Eichkurven mit und ohne Einschaltung des pflanzlichen Widerstandes dieselben 
waren, und so wurde dieser in der Regel nicht eingeschaltet und an jedem Tag etwa 
1—2 Eichkurven aufgenommen, natürlich mindestens für jede Trommelgeschwin- 


1 Garren, S.: Tıeekstepts Handbuch der physiologischen Methodik 2, 
440—460. 1. Hälfte. 
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digkeit eine, Zur Zeitbestimmung wurde die Zeit einer Umdrehung der Kymo- 

mit der Stoppuhr gemessen. Zu Beginn jedes Versuches war 
das Kymographionwerk voll aufgezogen, und dieGeschwindigkeitsinderung durch 
Nachlassen der Federspannung während einer Umdrehung war zu vernachlässi- 
gen, wie der Vergleich der fiir die erste und fiir die zweite Umdrehung gemessenen 
Zeiten ergab. In den reproduzierten Aufnahmen sind die Zeitmarken nachträg- 
lich eingetragen. Der konstruierte, wahre Spannungsverlauf ist, wo sich merk- 
liche Abweichungen vom direkt aufgenommenen ergeben, gestrichelt eingetragen. 


Störungen. 

Leider ist es an Pflanzen nicht möglich, die erregungsleitenden Sy- 
steme einigermaßen vom umgebenden Gewebe getrennt zu untersuchen. 
Man muß daher auf Störungen verschiedener Art gefaßt sein, etwa durch 
Turgoränderungen, Wasserverschiebungen in den Gefäßen und anderes 
mehr. Es ist deshalb bemerkenswert, daß bei der Ableitung vom pri- 
mären Blattstiel von Mimosa pudica, wenige Millimeter vom Haupt- 
gelenk entfernt bei erfolgreicher mechanischer Reizung desselben nur 
sehr geringe Potentialschwankungen von wenigen Millivolt zu erhalten 
sind, die keinen regelmäßigen Verlauf haben und mit den wenigstens 
zehnfach größeren Negativitätswellen, welche die Erregungsleitung be- 
gleiten, schon wegen ihrer Form nicht zu verwechseln sind. Einiger- 
maßen häufig tritt nur ein geringer, scharf einsetzender und kurzdauern- 
der positiver Ausschlag auf. Wenn man vom primären oder sekundären 
Blattstiel einer Mimosa Spegazzinii ableitet und das Blatt reizt, erhält 
man diese sehr scharf einsetzenden, charakteristischen, positiven Poten- 
tialschwankungen oft, und ihr Beginnfällt, soweit ich das beurteilen kann, 
bei Ableitung vom primären Blattstiel mit der Hauptgelenkreaktion, bei 
Ableitung vom sekundären Blattstiel mit der Sekundargelenkreaktion 
zusammen (Abb. 10 und, weniger deutlich, 11). Wegen des nur sehr 
geringen Zeitunterschiedes zwischen Gelenkreaktion und positivem Elek- 
trometerausschlag möchte ich eine Schwankung des Flüssigkeitsdruckes 
in den Gefäßen für letzteren verantwortlich machen’. Unklar sind mir 
bisher negative Ausschläge, die man mitunter erhält, wenn man vom 
sekundären Blattstiel einer Mimose ableitet, während die Sekundärge- 
lenke oder, in äußerst seltenen Fällen, während proximal von der Ab- 
leitungsstelle gelegene Tertiärgelenke reagieren. Diese Potentialschwan- 


1 Es ist möglich, daß es sich hier um den hydropositive effect Boszs handelt 
(Comparative Electrophysiology 1907, 8. 54ff.). Meiner Erfahrung nach geht der 
Effekt aber durchaus nicht dem Erregungsvorgang an und für sich voraus und 
läßt sich auch nicht durch Verwendung großer Leitungsstrecken sichtbar machen, 
Es ist indessen möglich und sogar wahrscheinlich, daß Bose oft Reize angewandt 
hat, die direkt eine Wasserverschiebung bedingen, und deren Folge, den positiven 
Ausschlag, konnte er dann, wegen der langsamen Einstellung seiner Galvano- 
meter, leichter beobachten, wenn die Ableitungsstelle so weit war, das die Erre- 
gungserscheinungen sie verspätet oder gar nicht erreichten. 
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kungen machen sich selten störend bemerkbar und unterscheiden sich in 
ihrem symmetrischen Verlauf und ihrem flachen gerundeten Gipfel von 
den die Erregungsleitung begleitenden Negativitätswellen. Es wäre 
immerhin möglich, daß ihre Ursache in vorübergehenden Flüssigkeits 
störungen in den Gefäßen liegt, die durch die Gelenksreaktionen i 
sind. Diese Strömung ist natürlich etwas anderes als die Druckwelle, 
mit der ich die positive Schwankung in Zusammenhang brachte. 

Oft werden Potentialschwankungen durch die Reize selbst bedingt. 
Merkwürdigerweise nur in äußerst geringem Grad durch das Anbrennen 
eines Pflanzenteils (Abb. 7, 8, 9, 10, 11, 19 zweiter Versuch), sofern 
es nicht fast zur Verkohlung kommt. Beim Anschneiden wird der be- 
treffende Pflanzenteil für kurze Zeit auf das Potential der Schere ge- 
bracht. Der Stamm von Mimosa wird hierbei meist elektrisch positiv 
(Abb. 24 und 25), der Blattstiel zeigt ein wechselndes Verhalten (Abb. 20 
und 22 positiver, Abb. 21 negativer, Abb. 23 sehr geringer Ausschlag), 
die Blättchen werden durch die Berührung mit der Schere in der Regel 
elektrisch negativ (Abb. 13 und 14). Eine gewisse elektrische Negativität 
bleibt nach einer nahen und starken Schnittwunde oft lange erhalten 
(Abb. 14 und in geringerem Grade Abb. 21, 22, 23). Die Erscheinung 
dürfte durch das Strömen der Flüssigkeit in den Gefäßen gegen die 
Wundfläche zustande kommen. 

Es gibt aber auch sehr verschiedene Störungen, die mit den ange- 
wandten Reizen in keinerlei Zusammenhang stehen und ohne diese 
ebenso auftreten. Es handelt sich entweder um annähernd periodische 
Schwankungen von etwa sinusförmigem Verlauf. Ich habe sie sehr selten 
beobachtet, doch sah ich an jungen Biophytum-Blättern solche mit einer 
Amplitude bis zur Größenordnung von 1 Volt und einer Periode von 
vielen Minuten. In anderen Fällen war die Amplitude nur von der 
Größenordnung 0,01 Volt, die Periode von der Größenordnung 1 Se- 
kunde. Sonst kommen noch meist sehr plötzlich einsetzende Ausschläge 
im Sinne elektrischer Negativität vor (Abb. 5). Diese Spannungsände- 
rungen betragen einige Tausendstel bis Zehntel Volt und dauern Bruch- 
teile von Sekunden bis eine oder mehrere Sekunden. 

Um die Störungen zu vermeiden, habe ich womöglich keine noch stark 
wachsenden Pflanzenteile untersucht, Blätter erst, nachdem sie einiger- 
maßen gedunkelt waren. Ich habe auch die Pflanzen während der Unter- 
suchung in der Regel nicht dem vollen Sonnenlicht ausgesetzt. Die ge- 
nannten Störungen machten sich nur bei der Untersuchung von Biophy- 
tum unangenehm bemerkbar, weil ich hier auf junge Blätter angewiesen 
war, da die älteren schlecht reagierten. Bei Neptunia habe ich sie reich- 
lich gesehen, solange ich zu junge Blätter verwendet habe. 

Das einzige Mittel, um Störungen zu erkennen, ist eine zeitlich richtige 
Wiedergabe des Potentialverlaufes bei schon vorhandener Kenntnis der 
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Potentialverlaufes der die Erregung begleitenden Negativitätswelle. 
Wenn man eine neue Pflanze untersucht, mu8 man sich zunächst richtige 
Wiedergaben sicherer Negativitätswellen verschaffen. Dies ist bei Sensi- 
tiven natürlich leichter als bei anderen Pflanzen. Im allgemeinen wird 
man sich bei einem Objekt, wenn man 10—30 Versuche angestellt hat, 

Bei richtiger zeitlicher Wiedergabe ist die durch den Reiz direkt be- 
wirkte Potentialschwankung von der die Erregungsleitung begleitenden 
Negativitätswelle fast immer leicht zu unterscheiden. Ich würde mich 
aber bei keiner Reizart getrauen, von vornherein zu behaupten, daB sie 
keine direkten Stérungen bewirkt ; am wenigsten glaube ich das von den 
von Bose so oft angewandten Torsionen und sonstigen mechanischen 
Reizen. 

Biophytum sensitivum. 


i Biophytum habe ich nur von der Blattspindel abgeleitet und ge- 

izt, indem ich entweder ein Blättchen oder die Blattspindel selbst 

durchschnitten habe. Es scheint bei dieser Oxalidee, im Gegensatz zu 

den Mimosaceen, nur einerlei Leitungsgeschwindigkeit in der Blatt- 
spindel zu geben. 

Das merkwürdigste an den Reaktionen von Biophytum ist, daB die 
Senkung der Fiederblättchen zunächst keine vollständige ist, daB aber, 
etwa im Abstand von 20 Sekunden bis 3 Minuten, weitere Senkungen 
folgen, so daB sich die Blättchen unter Umständen nach einiger Zeit mit 
ihren Unterseiten aneinander legen. Zwischen den einzelnen, rasch ab- 
laufenden Senkungen finden viel langsamere Hebungen statt. In meinen 
Versuchen, von denen vier in Abb. 2—5 wiedergegeben sind, haben sich 
von der Blattspindel Negativitätswellen in einem gewissen, nicht ganz 
festen Rhythmus ableiten lassen!. Offenbar wird jede Senkungsbewegung 
der Blättchen durch einen Erregungsvorgang in der Blattspindel ausge- 
löst. Die zweite Welle folgt der ersten nach Durchschneiden eines Fieder- 
blattchens in 60—100 Sekunden, nach Durchschneiden der Blattspindel 
oft in derselben Zeit, mitunter auch früher, frühestens nach etwa 30 Se- 
kunden (Abb. 5)?. Der Abstand zwischen zweiter und dritter Welle ist 
meist geringer und kann nach Durchschneiden eines Blättchens bis auf 25, 
nach Durchschneiden der Blattspindel bis auf 20 Sekunden herabgehen. 
Die Abstände zwischen den weiteren Wellen nehmen dann wieder zu. 


1 Bose bildet (1. c. 8. 209) eine Galvanometerkurve von einem Biophytum- 
Blatt ab, in der jeder thermische Reiz von einigen Ausschlägen in Abständen von 
etwa 30 Sekunden gefolgt ist. Ich übersehe nicht, wieweit Galvanometerträgheit, 
wieweit Störungen die Kurve entstellt haben. 

2 G. HABERLANDT gibt als Abstand von erster und zweiter Welle, nach An- 
schneiden eines Blättchens, ohne Verletzung der Mittelnerven 11/,—3 Minuten 
an, Ann, d. jardin botan. d. Buitenzorg 2. Suppl., S. 33—38, 1898, S. 35. 
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Ihrer Form nach 
ist eine Negativitäts- 
welle entweder fast 
einheitlich (Abb. 2 
und 3), oder sie stellt 
eine eng zusammen- 

gedrängte Gruppe 
von Einzelwellen dar 
(Abb.4 und 5), die 
wahrscheinlich ne- 
beneinander in ver- 
schiedenen leitenden 
Zellen ablaufen. Die 
Zeit zwischen Beginn 
und Gipfel der Nega- 
tivitätswelle, die An- 
stiegszeit, ist in Ta- 
belle 1 verzeichnet. 

Für den Musculus 
sartoriusdes Frosches 
hat GARTEN !, und für 
verschiedene Nerven 
haben GASSER und 
ERLANGER 2 nachge- 
wiesen, daß die An- 
stiegszeiten der Ne- 
gativitätswellen mit 
zunehmendem Ab- 
stand von der Reiz- 
stelle länger werden, 
was auf kleinen Un- 
terschieden in der 
Leitungsgeschwindig- 
keit beruht, wodurch 


1 GARTEN, S.: Abh. 
d. math.-phys. Kl. d, 
königl. sächs. Ges. d. 
Wiss. 26,331 —415.1901. 

2 GASSER, J. und 
ERLANGER, H. S.: Ame- 
ric, Journ, of Physiol. 
70, 624—666, 1924 und 
weitere Arbeiten in der- 
selben Zeitschrift. 
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4 cm von dessen Gelenk, 


0,02 Volt. 


Reiz: Durchschneiden eines Blättchens 0, 


Abb, 2. 17. August 1927. 31°C. Biophytum sensitivum, Ableitung von der Blattspindel. 


von diesem Gelenk zur Ableitungsstelle 0,7 cm. Zeitmarken 10 Sekunden, Spannung in Einheiten von 
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Zeitmarken 10 Sekunden, Spannung in Einheiten von 0,02 Volt. 


Abb. 3. 17, August 1927. 30°C. Biophytum sensitivum, Ableitung von der Blattspindel, derselbe Einstich wie in Abb. 2, Reiz: Durchschneiden der Bl 
1,1cm von der Ableitungsstelle. 











Reiz: Durchschneiden eines Blättchens, 0,25 cm von seinem Gelenk, 


von diesem Gelenk zur Ableitungsstelle 0,6 cm. Zeitmarken 10 Sekunden, Spannung in Einheiten von 0,02 Volt. 


Abb. 4, 3. August 1927. 38 C. Biophytum sensitivum, Ableitung von der Blattspindel. 
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Spannung in Einheiten von 0,02 Volt. 


Abb. 5. 3. August 1927. 37°C. Biophytum sensitivum, Ableitung von der Blattspindel, derselbe Einstich wie in Abb. 4. Reiz: Durchschneiden der Blattspindel, 


55 cm vom Einstich. Vor und nach der letzten aufgenommenen Negativitätswelle steile, spontane P: 


0, 


die Erregungsvorgänge in 
den verschiedenen leiten- 
den Fasern nicht mehr 
gleichzeitig in einem Quer- 
schnitt auftreten. Bei den 
sensitiven Pflanzen und 
wahrscheinlich bei den 
Pflanzen überhaupt sind 
die leitenden Zellenziige 
wenigstens teilweise in 
querer Richtung unter- 
einander verbunden!, wo- 
mit einem Auseinander- 
weichen der Erregungs- 
vorgänge und der Ver- 
längerung der Anstiegszeit 
der Negativitätswelle ge- 
wisse Grenzen gesetzt sein 
dürften. Nun ist bei Bio- 
phytum die Anstiegszeit 
der ersten Negativitäts- 
welle in der Tat wesent- 
lich länger, wenn man ein 
Blättehen durchschnei- 
det, als wenn man die 
Blattspindel selbst nahe 
derAbleitungsstelledurch- 
schneidet. Der in Abb. 3 
wiedergegebene Versuch 
müßte eigentlich ausge- 
schaltet werden, weil hier 
die Entfernung Reizstelle 
—Ableitungsstelle 1,1 cm 
betrug; in den anderen 
Versuchen liegt sie zwi- 
schen 0,4 und 0,7 em, und 
die Anstiegszeiten liegen 
zwischen 1,95 und 0,68, im 
Mittel bei 1,36 + 0,21 Se- 


kunden, währenddie nach 


1 Näheres in dem Ab- 
schnitt: Einstellung der Blat- 
ter gegen das Licht. S. 313. 
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Durchschneiden eines Blättchens erhaltenen 4,32— 1,66, im Mittel 2,36 
+ 0,22 Sekunden betragen. (Hier wie in allen folgenden Fällen sind die 
wahrscheinlichen Fehler angegeben; Fille, in denen der ansteigende 
Teil einer Negativitatswelle offensichtlich aus zwei oder mehreren Einzel- 
wellen besteht, sind hier, wie bei allen weiteren Zahlenangaben, nicht 
mit beriicksichtigt.) Die Anstiegszeit der zweiten Negativitatswelle habe 
ich in fünf Versuchen, in denen ein Blättchen durchschnitten worden 
war, in Prozenten derjenigen der ersten ausgedriickt und als geo- 
metrisches Mittel 91% erhalten; ebenso ergaben die Anstiegszeiten der 
dritten Negativitätswellen aus vier Versuchen im geometrischen Mittel 
98% der der ersten. Die Abweichungen von 100% dürften im Bereich 
der Versuchsfehler liegen. Hingegen sind die Anstiegszeiten der zweiten 
und weiteren Negativitätswellen nach Durchschneiden der Blattspindel 
wesentlich länger als die der ersten und im allgemeinen von ähnlicher 
Dauer, als wenn ein Blättchen durchschnitten worden ware. Es wer- 
den jedenfalls durch den Schnitt alle in dem Querschnitt vorhandenen 
leitenden Elemente nahezu gleichzeitig erregt, und diese Erregungsvor- 
gange bilden die erste Welle. Die weiteren Wellen verdanken ihre Ent- 
stehung wohl einem in der Nahe der Wundflache gelegenen Automatie- 
zentrum, das eben durch die Wunde zu vorübergehender Tätigkeit 
gebracht wird. Hier muß sich die Erregung zunächst durch quere 
Leitung ausbreiten, wobei durch das zeitliche Auseinanderweichen die 
verlängerte Anstiegszeit bedingt wird. Eine seitliche, quere Ausbreitung 
dürfte auch, nach Durchschneiden eines Blättchens beim Übergang vom 
Blättchen in den Blattstiel zur Verlängerung der Anstiegszeit beitragen, 
so daß hier nicht nur der weite Leitungsweg in Betracht kommt. 

Nach Lyc! und CHARLES Darwin? führen die Blättchen der Oxa- 
lidee Averrhoa bilimbi starke und rasche spontane Bewegungen aus, die 
denen von Desmodium gyrans ähneln. Bose: gibt an, daß die Blättchen 
von Biophytum sensitivum bei 35° C unter günstigen Licht- und sonstigen 
Verhältnissen autonome Bewegungen ausführen. GOEBEL# faßt die zick- 
zackförmigen, durch Senkungen und Hebungen erfolgenden Reizbewe- 
gungen bei dieser Pflanze als durch den Rhythmus ihrer autonomen Be- 
wegungen bedingt auf. 

Für die Reaktionsweise von Biophytum ist es sehr wesentlich, daß die 
Gelenke bei einem einzelnen Erregungsvorgang nicht mit maximaler Be- 


1 Lynch, R. J.: Journ. of the Linnean Soc, 16. Botan. 231. 1877. 

2 Darwin, CH.: Das Bewegungsvermögen der Pflanzen, übersetzt von J. V. 
Carus. 280ff. Stuttgart 1881. 

3 Bose, J. CH.: Researches on irritability of plants. New York, Bombay 
and Calcutta 1913. 288. 

4 GOEBEL, K.: Die Entfaltungsbewegungen der Pflanzen. Jena 1924. 514. 
Auch CoRRENs war dieser Ansicht, siehe HABERLANDT, 1. c. 8, 37. 
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wegung reagieren, womit über die Gültigkeit des Alles- oder Nichtsgeset- 
zes nichts ausgesagt ist, und daB die Erregungsvorgänge in der Blatt- 
spindel und wahrscheinlich auch im Blättchen viel rascher ablaufen als 
in den motorischen Zellen des Gelenkes. Das letztere diirfte iibrigens 
allgemein zutreffen und gilt jedenfalls auch fiir Mimosen. Auch bei diesen 
lést ein starker Reiz mehr Erregungsvorgänge nacheinander aus als ein 
schwacher, aber die Wellen folgen einander meist ohne längere Pause und 
dementsprechend bleiben die Blattchen eines sekundären Blattstiels im 
ersteren Fall langer geschlossen als im letzteren. Ebenso bleiben die 
Blättchen eines direkt gereizten sekundären Blattstiels länger geschlossen 
als die der ihm benachbarten sekundären Blattstiele, weil, wie ich unten 
zeigen werde, zwischen basalem Blättchenpaar und Sekundärgelenk die 
Zahl der Erregungsvorgänge herabgesetzt wird. Nach starken Reizen, wie 
anbrennen, habe ich auch bei Mimosen Negativitätswellen und Gelenks- 
reaktionen in Abständen von 15—20 Minuten beobachtet (1. c. S. 202). 
Für die Leitungsgeschwindigkeit! in der Blattspindel von Biophytum 
sensitivum habe ich durch Ausmessung der Zeit zwischen Reiz und erster 
Negativitätswelle aus 7 Kurven bei 28—37, im Mittel 31°C, 0,31 + 
0,03 emsek-! und als Extremwerte 0,42 und 0,17cmsek-1 gefunden. 
Die Übereinstimmung mit den Angaben von HABERLANDT (l.c. 8. 37) 
0,25—0,3 cmsek-1 ist sehr gut, ebenso die mit denen Boses?. 


Neptunia oleracea. 

Neptunia oleracea unterscheidet sich von Mimosa sehr auffallend da- 
durch, daß die Erregungsvorgänge, die man durch das Durchschneiden 
eines Blättchens oder durch einen einzelnen elektrischen Induktions- 
schlag am sekundären Blattstiel auslöst, in diesem meist sehr bald er- 
löschen und die Stelle, an der eine Nadel zur Ableitung eingestochen ist, 
nur in seltenen Fällen passieren können. Offenbar enthalten die Blatt- 
stiele zahlreiche Dekrementstellen, die einzelne Erregungswellen oder 
kurze Gruppen von solchen bald zum Erlöschen bringen. Man ist daher, 
wenn man Leitungsgeschwindigkeiten messen oder Negativitätswellen 
ableiten will, auf Reize angewiesen, die eine große Zahl von Erregungs- 
vorgängen in rascher Folge nacheinander auslösen. Hierzu haben sich 
tetanische Induktionsströme von etwa 10—20 Sekunden gesamter Reiz- 
dauer und das Anbrennen eines sekundären Blattstiels als brauchbar 
erwiesen. 

Die Leitungsgeschwindigkeiten habe ich bestimmt, indem ich am 
sekundären Blattstiel die Zeit zwischen den Reaktionen zweier entfernter 


1 Auch die Leitungsgeschwindigkeiten gebe ich immer mit ihren wahrschein- 
lichen Fehlern an, 

2 Bose, J. CH.: Comparative Electro-Physiology. New York, Bombay and 
Calcutta 1907. 448 ff. 
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Blättchen, am primären die zwischen den Reaktionen zweier sekundärer 

Blattstiele mit der Stoppuhr gemessen habe. Je zehn Versuche ergaben 

beim Anbrennen des sekundären Blattstiels als Reiz im Mittel: 

im sekundären Blattstiel 1,22 + 0,06 (1,64 — 0,90 Extreme) em sek! 
bei 33° C, 

im primären Blattstiel 0,99 + 0,06 (1,40 — 0,63 Extreme) cm sek! 
bei 32° C. 

Je zehn Versuche ergaben bei tetanischem Induktionsstrom als Reiz 
im Mittel: 

im sekundären Blattstiel 0,116 = 0,008 (0,194 — 0,072 Extreme) cm sek! 
bei 32 (30—33)° C 

im primären Blattstiel 0,109 + 0,010 (0,183 — 0,049 Extreme) cm sek! 
bei 32 (31 —32)° C. 

Aus fünf Aufnahmen der durch tetanischen Induktionsstrom ausge- 
lösten Negativitätswellen vom sekundären Blattstiel, Beispiel Abb. 6, 
habe ich aus der Zeit zwischen Reizbeginn und Beginn der Negativitäts- 
welle für die Leitungsgeschwindigkeit gefunden: 

0,103 + 0,014 (0,181 — 0,061 Extreme) cmsek~' bei 31 (30—31)° C. 

Man sieht, daß es bei Neptunia ebenso wie bei Mimosa eine langsame 
und eine rasche Erregungsleitung gibt!. 

Die Angaben über die Negativitätswellen sind in Tabelle 1 enthalten. 
Bei dem rasch leitenden System ist die Anstiegszeit wesentlich geringer 
als bei dem langsam leitenden. Die Abb. 6—8 geben einzelne Versuche 
wieder, aus denen die Unterschiede zwischen den beiderlei Negativitäts- 
wellen gut zu ersehen sind. Der Natur der Reize nach handelt es sich 
hier immer um mehr oder weniger lange Gruppen, deren Einzelwellen oft 
kaum zu erkennen sind. 


Mimosa Spegazzinii. 
Der sekundäre Blattstiel. 

Bei den Untersuchungen am sekundären Blattstiel von Mimosa Spe- 
gazzinii kam es mir darauf an, eine größere Zahl von Negativitätswellen 
bei der langsamen und bei der raschen Erregungsleitung zu registrieren. 
In der Regel habe ich an einem Blatt zwei Versuche nacheinander bei 
Ableitung von derselben Einstichstelle angestellt. Zunächst wurde ein 


1 Da nach den Untersuchungen von Borzı und nach denen von Fırrins 
Neptunia keine Schlauchzellen hat (FITTING, H. Ergebnisse der Physiologie, 
4. Jahrg. 1905, S. 178), so können diese auch für die rasche Erregungsleitung 
nicht verantwortlich gemacht werden, Ich werde übrigens weiter unten zeigen, 
daß die Erregungsleitung im Stamm von Mimosa Spegazzinii ausschließlich in 
der Markkrone erfolgt, während die von HABERLANDT beschriebenen Schlauch- 
zellen im Phloöm liegen. (HABERLANDT, G.: Das rende Gewebesystem der 
Sinnpflanze. Leipzig 1890.) 
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Blattchen angeschnitten oder, bei weniger erregbaren Pflanzen, durch- 
schnitten. Nachdem sich das Blatt dann wieder vollständig ausgebreitet 
hatte und noch eine gewisse Zeit vergangen war, wurde der sekundäre 
Blattstiel an der Spitze angebrannt. (Abb. 9 gibt einen Versuch wieder.) 
Bei der langsamen Leitung liegt der Reizmoment weit vor Beginn der 
Aufnahme, was auch für die Aufnahmen vom primären Blattstiel von 
Mimosa Spegazzinit und vom sekundären von M. pudica gilt. Es zeigte 
sich, daß auch durch die schwächsten noch wirksamen Reize Gruppen 
von Negativitätswellen ausgelöst werden. Dasselbe gilt für den primären 
Blattstiel von Mimosa Spegazzinii und für den sekundären von Mimosa 
pudica“. Leider habe ich an diesen Objekten durch elektrische Einzel- 
reize ausgelöste Negativitätswellen noch nicht untersucht. Es scheint 
aber, daß das Auftreten von Gruppen von Negativitätswellen durch die 
besondere Natur der erregungsleitenden Systeme in diesen Blattstielen 
bedingt ist. Im anatomischen Bau ähneln sie einander sehr, während der 
primäre Blattstiel von Mimosa pudica in vieler Beziehung anders gebaut 
ist. Es haben auch die im weiteren Verlauf der Gruppen auftretenden 
Negativitätswellen einen gedehnteren Verlauf als die ersten, und in einem 
Fall, am sekundären Blattstiel von Mimosa pudica, habe ich an der Ab- 
leitungsstelle zunächst eine einzelne Welle und erst nach etwa 81/, Se- 
kunden eine Wellengruppe beobachtet (Abb. 16); die Blättchen an der 
Einstichstelle reagierten erst beim Eintreffen der letzteren, es war aber 
an den Blättchen nahe vor der Einstichstelle ein längeres Stocken der 
Erregungsleitung zu bemerken, so daß als sicher anzunehmen ist, daß 
die Blattchenreaktionen zunächst durch die erste, später durch die zweite 
Welle ausgelöst wurden. Es ist sehr wahrscheinlich, daß die erste Welle 
ursprünglich auch einer Gruppe angehörte, und es ist nicht unmöglich, 
daß die unmittelbare Auslösung der Blättchenreaktionen nur durch be- 
stimmte Wellen in der Gruppe erfolgt. Daß beim Anbrennen eine grö- 
ßere Zahl von Wellen ausgelöst wird, ist selbstverständlich. 

Die Reaktionen der der Ableitungsstelle benachbarten Blättchen er- 
folgen, soweit ich das beurteilen konnte, immer gleichzeitig mit dem 
Beginn der Negativitätswellen, was besonders bei der langsamen Leitung 
gut zu sehen ist. 

Die Angaben über Anstiegszeiten der Negativitätswellen sind in 


1 Wenn man zur mit einem Kapillarelektrometer ohne Verstärkerröhre 
arbeitet und die Bewegung des Quecksilbermeniskus nicht photographisch re- 
gistriert, sondern subjektiv beobachtet und einzelne Punkte notiert, wie ich das 
früher getan habe, so entgehen einem die meisten Einzelwellen, und man erhält 
viel zu lange Anstiegszeiten. Da dieser Fehler im primären Blattstiel von Mi- 
mosa pudica, wo es sich meist um Einzelwellen handelt, viel weniger ausmacht, 
habe ich seinerzeit eine Abhängigkeit der Anstiegszeit der Negativitätswellen 
von der Leitungsgeschwindigkeit innerhalb des langsam leitenden Systems der 
Mimosen angenommen, die in Wahrheit nicht besteht (K. UmRATE, 1. c., 201 ff.). 





Anschneiden eines 


der Ni 
Reiz, beim ersten Versuch: 


ausgebreitet hatte: Anbrennen eines sekundären Blattstiels, Zeit- 


primären Blattstiel; Einstich 1,2 cm vom 
latt wieder vollständig ausgebreitet 
Hauptgelenkes, Leitungsgeschwin: 
0,24 bzw. 0,45 cm sek—1, 
Spannung in Einheiten von 0,02 Volt. 


» einige Zeit nachdem sich das B 


marken 10 Sekunden, Spannung in Einheiten von 0,02 Volt. 


Zeitmarken 10 Sekunden, 
ipegazzinii. Ableitung vom primären Blattstiel; Eichkurve 0,04 Volt. 


Spegazzinii. Ableitung vom 
, einige Zeit nachdem sich das Blatt wieder vollständig 


zweiten Versuch 
sind die positiven Ausschläge zur Zeit der Reaktion des 





Sehr deutlich 


Beginn der Negativitätswelle bis zum Beginn des positiven Ausschlages: 





Abb. 10. 22, Juni 1927. 30°C. Mimosa 
schneiden eines Blättchens; beim 
Abb. 11. 5. Juli 1926. 23°C. Mimosa $; 


Blättchens; beim zweiten Versuch 


Blattstiels. 





Tabelle 1 zusammenge- 
stellt. Bei der raschen 
Leitungistderzeitliche 
Ablauf der Negativi- 
tätswelle und damit 
jedenfalls auch der der 
Erregung ein wesent- 
lich rascherer als bei 
der langsamen. 


Der primäre Blattstiel. 

Bei Mimosa Spegaz- 
zinii gilt für den pri- 
mären Blattstiel genau 
dasselbe wie für den 
sekundären. Als Reize 
wurden wieder das An- 
schneiden oder Durch- 
schneiden eines Blätt- 
chens und das Anbren- 
nen eines sekundären 
Blattstiels angewandt. 
In Abb. 10 und 11 ist 
je ein Doppelversuch 

wiedergegeben. Ich 

möchte hier nochmals 
darauf hinweisen, daß 
die gleichzeitig mit Ge- 
lenksreaktionen unter 
Umständen zu beob- 
achtenden positiven 
Ausschläge, besonders 
bei Mimosa Spegazzinii 
oft zu sehen sind. In 
der Regel machen sie 
sich nur distal von den 
reagierenden Gelenken 
bemerkbar. In typi- 
scher Weise sind sie in 
Abb.10 zu sehen. Die 
aus Beginn der Nega- 
tivitätswelle und Be- 
ginn des positiven Aus- 












schlages berechnete Leitungsgeschwindigkeit ist hier zwar, besonders im 
Fall der raschen Leitung, etwas gering, aber die Anstiegszeit der Nega- 


tivitätswelle ist in diesem Versuch auch auBer- 
gewöhnlich lang. 


Der Stamm. 


Ich habe schon früher auf die gute Erre- 
gungsleitung im Stamm von Mimosa Spegaz- 
zinii im Vergleich mit der im Stamm von M. 
pudica hingewiesen und die Leitungsgeschwin- 
digkeit in basipetalem Sinn so groß gefunden, 
daß es sich hier um echte Erregungsleitung 
handeln muß (l.c. 8.195). In meinen jetzigen 
Versuchen habe ich immer unterhalb des 
gereizten Blattes, etwa lcm von dessen Ge- 
lenk entfernt, vom Stamm abgeleitet, weil 
man so sicher Erregungsleitung ungestört 
durch Transport von Erregungssubstanz mit 
dem Saftstrom beobachten kann. 

Wenn der Reiz im Durchschneiden eines 
Fiederblattchens des oberhalb befindlichen 
Blattes bestand, konnten im Stamm in der 
Regel sehr starke Negativitätswellen nach- 
gewiesen werden, meist mit derselben An- 
stiegszeit wie im Blatt (Abb. 12). Wurde der 
sekundäre Blattstiel des oberhalb befindlichen 
Blattes angebrannt, so war die Anstiegszeit 
der Negativitätswelle entsprechend kürzer. 
Es kamen aber im Stamm bei jeder Reizart 
besonders langsam ablaufende Negativitäts- 
wellen vor, die wahrscheinlich dann beobach- 
tet werden, wenn die Nadel nicht in unmit- 
telbarem Kontakt mit den leitenden Zellen 
ist; die zwischenliegenden Gewebe wirken 
dann jedenfalls wie eine breite Ableitungs- 
fläche. Die beiden Versuche, die ich mit einer 
„unpolarisierbaren‘‘ Pinselelektrodeanstellte, 
wobei der Pinsel breit an einer Stelle mit ab- 
geschabter Epidermis anlag, ergaben auch 
besonders langgezogene Negativitätswellen. 

Durch weitere Versuche habe ich Aufschluß 


darüber zu erhalten versucht, welche Gewebe die erregungsleitenden 
sind. In sechs Versuchen war der Stamm über etwa lcm mit einem 


Plante Bd. 5. 
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Abb. 12. 10. Juli 1927. 30°C. Mimosa Spegazzinii. Ableitung vom Stamm. Reiz: Durchschneiden eines Fiederblättchens an einem 0,8 cm 
oberhalb der Ableitungsstelle inserierten Blatt. Zeitmarken 10 Sekunden, Spannung in Einheiten von 0,02 Volt. 
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Skalpell am ganzen Umfang derart abgeschabt, daB nur Mark, Mark- 
krone und Xylemprimanen erhalten waren. (Mikroskopische Kontrolle 
an Querschnitten.) Der Versuch wurde meist bald, nachdem sich die 
Blatter von dem beim Schälen ausgeübten Reiz erholt hatten, ausge- 
führt. Die ableitende Nadel war mitten in der geschälten Strecke ein- 
gestochen. Das Durchschneiden eines Blättchens des dariiberstehenden 
Blattes léste in vier Fallen sehr deutliche Negativitätswellen aus. Das 
Anbrennen eines sekundären Blattstiels des über der Ableitungsstelle 
stehenden Blattes war in drei Fallen von typischen raschen Negativi- 
tätswellen gefolgt, in drei Fällen von langsamen. In drei weiteren Ver- 
suchen wurde soweit geschält, daß am ganzen Umfang nur mehr das 
Mark erhalten war. Der sekundäre Blattstiel wurde angebrannt. Bei 
allen drei Aufnahmen war nicht die mindeste Andeutung einer Nega- 
tivitätswelle zu sehen. Zwei Aufnahmen zeigen anfangs kleine positive 
Ausschläge, wie sie manchmal Gelenksreaktionen begleiten, sonst sind 
die Kurven vollkommen gerade. In vier Versuchen wurde an der Ab- 
leitungsstelle die Hälfte des Stammes entfernt, und von innen und von 
außen wurden alle Gewebe bis auf das Holz weggeschabt. An dem 
oberhalb befindlichen Blatt wurde ein sekundärer Blattstiel angebrannt. 
Negativitätswellen waren in keinem Versuch zu beobachten. In zweien 
dieser Versuche traten aber unregelmäßige Potentialschwankungen auf, 
woraus hervorgeht, daß Störungen auch im Holz ihren Sitz haben 
können. In neun Versuchen wurde der Stamm an der Ableitungsstelle 
wieder halbiert, aber nur von innen ausgeschabt. Nur in zwei Fällen war 
die Markkrone völlig entfernt. Das Durchschneiden eines Blättchens des 
oberhalb befindlichen Blattes löste niemals Negativitätswellen aus. Bei 
Anbrennen eines sekundären Blattstiels des oberhalb befindlichen Blat- 
tes war nur in einem Fall eine Potentialschwankung zu verzeichnen, die 
als Negativitätswelle, und zwar als rasche anzusprechen sein dürfte; doch 
waren in diesem Fall Teile der Markkrone erhalten. 

Es dürfte somit die Erregungsleitung im Stamm von Mimosa Spegaz- 
zinit ausschließlich in der Markkrone stattfinden. 

Methodisch ist es von Interesse, das in Fällen, in denen an zwei gegen- 
überliegenden Stellen des Stammes alle Gewebe bis auf das Mark ent- 
fernt sind und die ableitende Nadel nur im Mark steckt, völlig normale 
Negativitätswellen abgeleitet werden, daß also für die abgeleiteten Po- 
tentialschwankungen nicht nur die der Nadel benachbarten Zellen ver- 
antwortlich gemacht werden dürfen, sondern daß alle Zellen des Organ- 
querschnittes hierfür in Betracht kommen'. 

1 In den Versuchen Bosks mit verschieden tiefem Einstich in den primären 
Blattstiel von Mimosa pudica liegen die Verhältnisse insofern anders, als bei 
ihm der eingeschaltete Widerstand eine ausschlaggebende Rolle spielt. Auf seine 
Ergebnisse komme ich unten zu sprechen (Bose, J. CH.: The nervous mechanism 
of plants 1926. S. 110 ff.). 











Mimosa pudica. 
Das Blättchen. 

Der Mittelnerv eines Blätt- 
chens von Mimosa pudica ist zwar 
ein recht zartes Gebilde, aber es 
gelang mir nach einiger Ubung 
fast regelmäßig, ihn mit einer 
meiner feinen vergoldeten Nadeln 
anzustechen. Man kann Negativi- 
tätswellen ableiten, sowohl wenn 
man an einem anderen, als wenn 
man an dem betreffenden Blätt- 
chen selbst ein Stück abschneidet. 
In Abb. 13 und 14 sind Versuche 
wiedergegeben. Die in Tabelle 1 
verzeichneten Anstiegszeiten der 
Negativitätswellen sind dieselben 
wiein anderen Teilen der Pflanze, 
etwa 1,1 Sekunden. Der Unter- 
schied in der Anstiegsdauer bei 
einer mittleren Distanz von Reiz- 
ort und Ableitungsstelle von 0,25 
und 1,35cm kann nicht als gesi- 
chert gelten, liegt aber in der 
Richtung der Verbreiterung der 
Welle mit zunehmendem Lei- 
tungsweg. 

In einer früheren Arbeit! habe 
ich gelegentlich neben der Lei- 
tungsgeschwindigkeit im Blatt- 
chen auch Werte für die Latenz- 
zeit des Tertiärgelenkes angege- 
ben; diese waren zwar auffallend 
groß, aber wegen ihrer großen 

1 UmrarTa, K.: Sitzungsber. d. 
Akad, Wien, Mathem.-naturw. KI. I, 
134, 1925 a, 22 u. 24 oder Tabelle 1, 
In den Tabulae Biologicae 4, 393, 1927 
ist nur der größere, also unrichtigere 
der beiden von mirangegebenen Werte 
aufgenommen worden, leiderohne An- 
gabe des wahrscheinlichen Fehlers, so 
daß seine Unzuverlässigkeit nicht er- 
sichtlich ist, 





Ableitung vom Mittelnerv des Blättchens. 
, Span- 


Reiz: Durchschneiden des Blättchens im ersten Versuch 1,2, im zweiten 
kunden, Spannung in Einheiten von 0,02 Volt. 


C. Mimosa pudica. Ableitung vom Mittelnerv des Blättchens. Reiz: 


ättchens 1,2 em von der Ableitungsstelle. Zeitmarken 10 Sekunden 


pudica. 


nung in Einheiten von 0,02 Volt. 


Abb. 13. 
0,15 cm von der Ableitungsstelle. Zeitmarken 10 Se 
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wahrscheinlichen Fehler durchaus nicht gesichert (4,12 +2,14 und 
0,86+3,36 Sekunden). Deshalb habe ich aus elf Versuchen der in 
Abb. 13 wiedergegebenen Art vom 5.—11. August 1926 Leitungsge- 
schwindigkeit und Latenzzeit in jedem Versuch berechnet. Eine Latenz 
hätte hier vorgetäuscht sein können durch Verlangsamung der Leitung 
in der Nähe der Ableitungsstelle, wegen der Verwundung durch den Ein- 
stich der Nadel. Die Rechnung ergab: 

Leitungsgeschwindigkeit 0,095 + 0,006 (0,139 — 0,045 Extreme) cm sek! 

Latenzzeit + 0,32 + 0,30 sek bei 28 (26—29)° C. 

An anderen elf Blättchen habe ich, am 13. und 14. August 1926 die 
Reaktionszeiten der Tertiärgelenke nach Durchschneiden der Lamina in 
der Nähe der Spitze und, nach Wiederausbreitung des Blättchens, in der 
Nähe der Basis möglichst genau mit der Stoppuhr bestimmt. Für jeden 
Versuch wurden Leitungsgeschwindigkeit und Latenzzeit berechnet, und 
die weitere Auswertung ergab: 

Leitungsgeschwindigkeit 0,160 + 0,012 (0,304 — 0,102 Extreme) cm sek" 
Latenzzeit — 0,32 + 0,28 sek bei 27 — 30° C. 

Es ist somit mit den bisher angewandten Methoden weder eine Latenz 
der Tertiärgelenke noch eine Herabsetzung der Leitungsgeschwindigkeit 
in der Nachbarschaft einer Einstichstelle im Mittelnerv des Blättchens 
nachweisbar. 

Aus sechs Aufnahmen der Negativitätswellen von Ende Mai und Juni 
1927 ergibt sich unter der Annahme der Latenzfreiheit als Leitungsge- 
schwindigkeit 

0,170 + 0,002 (0,20 — 0,15 Extreme) cmsek~* bei 29 (23—30)° C. 

Besonders die zwei letzten Werte der Leitungsgeschwindigkeit stim- 
men gut mit dem Wert 0,155 +0,006 cmsek- ! überein, den ich seiner- 
zeit als Gesamtmittel aus vielen Versuchsgruppen gefunden habe. 

Rascher ablaufende Negativitätswellen habe ich am Mittelnerv des 
Blattchens nicht beobachtet, aber auch keine rasche Leitung an Blätt- 
chen mit eingestochenen Nadeln. 


Der sekundäre Blattstiel. 

Die Erscheinungen am sekundären Blattstiel von Mimosa pudica 
unterscheiden sich nur sehr wenig von den entsprechenden bei Mimosa 
Spegazzinii. Die rasche Leitung habe ich hier nicht untersucht. Abb. 15 
gibt einen Versuch wieder, der zeigt, daß stärkere Reize mehr Negativi- 
tätswellen hintereinander auslösen als schwächere, und daß dabei der 
Erregungsübergang auf sekundäre Nachbarblattstiele begünstigt wird. 
Nach dem Durchschneiden eines Blättchens ging die Erregung auf einen 
Nachbarblattstiel über (erster Versuch), nach dem Durchschneiden von 
zwei Blättchen auf drei Nachbarblattstiele, und die Gruppe der Erre- 
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Abb. 13. 22. August 1926. 82°C. Mimosa 


Nachbarblattstiel. Der Pfeil gibt den 
Abb. 17. 18, August 1926. 30°C. Mimosa 





0,05 Volt. 








in Einheiten von 0,02 Volt. 





gungswellen war länger 
(zweiter Versuch). Nach 
dem Anschneiden eines 
Blattchens, wobei der 
Mittelnerv nicht verletzt 
wurde, blieb die Erre- 
gung auf den gereizten 

sekundären Blattstiel 
beschränkt, die Gruppe 
der Negativitätswellen 
war viel kürzer (dritter 
Versuch). Die scharfen 
Senkungen der Kurven, 

positive Ausschläge, 
dürften von Sekundär- 
gelenksreaktionen her- 
rühren. Ob die im wei- 
teren Verlauf auftreten- 
den flachen und ge- 
dehnten Erhebungen der 
Kurve durch Erregungs- 
erscheinungen bedingt 
sind oder durch die Se- 
kundärgelenksreaktio- 
nen irgendwie auf rein 
physikalische Weise her- 
vorgerufen werden, kann 
ich vorläufig nichtsagen. 
Die Zahlenangaben über 
Anstiegszeiten der Nega- 
tivitätswellen, aus Ver- 
suchen nach Art der in 
Abb. 15, 1 oder 3 wieder- 
gegebenen, sind in Ta- 
belle 1 enthalten. 

In einigen Versuchen 
wurde die Erregung aus- 
gelöst, indem ein Blätt- 
chen eines Nachbar- 
blattstiels durchschnit- 
ten wurde. Abb. 16 gibt 
ein Beispiel. Die Beson- 
derheit diesesVersuches, 
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daß die erste Welle keiner Gruppe angehört und an der Ableitungsstelle 
nicht mehr von Blättchenreaktionen begleitet war, wurde schon bespro- 
chen, als beim sekundären Blattstiel von Mimosa Spegazzinii von der 
Gruppenbildung im allgemeinen die Rede war. 


Das Leitungsdekrement zwischen Sekundärgelenk und 
basalem B'ättchenpaar. 

Ich habe seinerzeit darauf hingewiesen, daß die langsame Erregungs- 
leitung bei Mimosa pudica die Stelle zwischen Sekundärgelenk und basa- 
lem Blättchenpaar entweder gar nicht oder nur sehr langsam, scheinbar 
mit Aufenthalt von vielen Sekunden; zu überwinden vermag!. Jetzt habe 
ich in einer großen Anzahl von Versuchen Negativitätswellen von dieser 
Stelle, unmittelbar vor dem Sekundärgelenk, abgeleitet. Nach schwa- 
chen Reizen, die keine Reaktionen von Nachbarblattstielen bedingten, 
meist genügte das Anschneiden eines Blättchens, sonst wurde eines 
durchschnitten, war meist nur eine einzige und jedenfalls sehr niedrige 
Negativitätswelle abzuleiten. (Abb. 17 zweiter Versuch, Abb. 18 vierter 
Versuch.) Wenn Nachbarblattstiele reagieren, was durch stärkereReize, 
Durchschneiden eines Blättchens, An- oder Durchschneiden zweier Blätt- 
chen, leicht zu erreichen ist, so ist die erste Welle ebenso reduziert, wie 
im vorbesprochenen Fall, es setzt sich ihr die nächste aber auf, so daß 
schließlich eine Negativität von normalem Betrag erreicht wird. (Abb. 17 
erster Versuch, Abb. 18 erster bis dritter, fünfter und sechster Versuch.) 
Je länger die Wellengruppe noch ist, in desto mehr Nachbarbtattstielen 
kann sie noch Reaktionen auslösen, denn in jedem Nachbarblattstiel muß 
ja noch eine Dekrementstelle überwunden werden. Zu Abb. 18 will ich 
noch bemerken, daß die beiden (ersten) Negativitätswellen des vierten 
Versuches wahrscheinlich in verschiedenen erregungsleitenden Zellen 
nebeneinander abliefen, denn die zweite setzt sich nicht auf die erste auf. 
In allen anderen Fällen, in denen die Erregung auf den gereizten sekun- 
dären Blattstiel beschränkt blieb, war nur eine, der Größe nach redu- 

1 UMRATH, K.: L c. 1925 a, S.40. Es ist daher selbstverständlich, daß nach 
schwachen Reizen zwischen der Reaktion des gereizten und eines benachbarten 
sekundären Blattstiels eine längere Zeit vergeht. Es ist mir nicht verständlich, 
wieso Bose, 1. c. 1926, S. 173 ff., diese Zeit als Reflexzeit mit einem Reflex- 
zentrum im Hauptgelenk deutet. Die völlige Unhaltbarkeit seiner Vorstellung 
wird durch folgendes bewiesen: 1. Die Reaktionen an den sekundären Blatt- 
stielen verlaufen an abgeschnittenen Blättern, an denen kein Hauptgelenk mehr 
vorhanden ist, in derselben Weise. 2. An jungen Blättern, deren Sekundärgelenke 
noch gut reagieren, sieht man unmittelbar, daß der Zeitverlust zwischen den 
Reaktionen des basalen Blättchenpaares und des Sekundärgelenkes stattfindet. 
Hätte sich Bose Mimosa Spejazzinii genauer angesehen, so wären ihm wohl 
schon wegen deren anderem Verhalten Zweifel an seiner Ansicht bezüglich des 
Reflexbogens bei Mimosa aufgestiegen. Freilich hat er unter diesem Namen 
eine völlig andere Pflanze kultiviert, die diese Einsicht möglicherweise nicht 
vermitteln konnte (vgl. Umratu, K.: Planta 4, 812, Anm. 1). 
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zierte, Negativitätswelle nachzuweisen. Wie gesagt, kann ich nicht ent- 
scheiden, ob die gedehnten Kurvenerhebungen (z. B. Abb. 18, vierter 
Versuch, die dritte Erhebung), die den durch ihren typischen und rasche- 
ren Verlauf als Erregungserscheinungen begleitende Negativitatswellen 
gekennzeichneten folgen, durch physikalische Folgen der Gelenksreak- 
tionen bedingt sind oder Begleiterscheinungen von Erregungsvorgängen 
darstellen. 

Die Anstiegszeit erléschender Einzelwellen ist dieselbe wie die nor- 
maler Wellen in anderen Teilen des Blattes, etwa 1,1 Sekunden; fiir die 
erléschende Kopfwelle einer Gruppe scheint sie größer, die Messung ist 
aber in Wellengruppen nie so sicher, insbesondere, wenn die erste Welle 
durch die folgende iiberhéht wird, wie hier. Die genauen Zahlen finden 
sich in Tabelle 1. 

Uber die Leitungsgeschwindigkeit in der Dekrementstelle läßt sich 
nur sagen, daß die der erlöschenden Kopfwelle etwas geringer sein dürfte 
als die der übrigen Wellen, denn die zweite scheint auf die erste hinauf- 
zurücken. Nach den Versuchen von CooPEr! ist die Leitungsgeschwin- 
digkeit im Nerven in der übernormalen Phase kaum erhöht; einer mitt- 
leren Erregbarkeitszunahme von 20% entsprach nur eine mittlere Zu- 
nahme der Leitungsgeschwindigkeit von 1,8%. Doch sind diese Verhält- 
nisse nicht ohne weiteres auf Dekrementstellen übertragbar. 

Der scheinbare Aufenthalt an dieser Stelle, zwischen basalem Blätt- 
chenpaar und Sekundärgelenk, ist ungefähr der Zeit gleich, für die eine 
Wellengruppe, die in dieser Stelle gerade noch vollständig erlöschen wird, 
an einer Stelle im normalen sekundären Blattstiel nachweisbar ist. Man 
könnte sich also vorstellen, daß der Aufenthalt im wesentlichen durch 
Erlöschen der jeweiligen Kopfwelle zustande kommt und gleich ist dem 
zeitlichen Abstand zwischen ursprünglicher Kopfwelle und der Welle, die 
schließlich als Kopfwelle übrig bleibt. Die, je nach der Art des Reizes 
und dem Erregbarkeitszustand, etwas verschiedene Länge des Aufent- 
haltes dürfte daher rühren, daß erstens das Erlöschen der gleichen Zahl 
von Einzelwellen eine desto längere Verzögerung bedingt, je weniger eng 
sie aufeinander folgen, und daß zweitens, bei zu großem Abstand der 
Einzelwellen, die zweite sich nicht mehr so stark auf die erste aufsetzt, 
bzw. durch sie erhöht wird, und so vielleicht mehr Einzelwellen ver- 
braucht werden. 

ADRIAN und Lucas? haben gezeigt, daß eine narkotisierte Nerven- 
strecke oder ermüdete Nerv-Muskelverbindung, in der eine Einzelerre- 
gung erlischt, von einer der ersten in einem richtigen Intervall folgenden 
zweiten Erregungswelle passiert werden kann. ReıscH® hat an Kanin- 

1 Cooper, S.: Journ, of Physiol. 59, LXXII—LXXIV. 1924/25. 


2 ADRIAN, E. D. and Lucas, K.: Journ. of Physiol. 44, 68—124. 1912. 
3 ReıscH, O.: Zeitschr. f. Biol. 88, 557—562. 1925. 
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chen nachgewiesen, daß sich in der Phase übernormaler Erregkarkeit des 
Schluckzentrums, die Schluckwellen weiter ausbreiten, kräftiger aus- 
bilden und rascher ablaufen. Er erklärt dies durch die Annahme einer 
Abschwächung des Dekrementes in den Synapsen des Zentrums während 
der übernormalen Phase. Ob in der Dekrementstelle von Mimosa pudica 
die zweite, sich superponierende Erregungswelle in eine von der ersten 
erzeugte Phase übernormaler Erregbarkeit fällt, läßt sich zurzeit nicht 
sagen. In den erwähnten Versuchen vom Nerv und vom Schluckzentrum 
scheint der Abstand der beiden Erregungen ein relativ größerer zu sein 
als bei Mimosa. Sehr große Ähnlichkeit haben die Bilder der super- 
ponierten Negativitätswellen von der Dekrementstelle von Mimosa pu- 
dica mit den superponierten Kontraktionen stark narkotisierter Herzen, 
wie sie besonders SCHULTZ ! untersucht hat. 

Die Distanz zwischen basalem Blättchenpaar und Sekundärgelenk 
beträgt etwa 2mm, und da man im Falle des Steckenbleibens der Er- 
regung unmittelbar vor dem Sekundärgelenk nur mehr sehr reduzierte 
Einzelwellen ableiten kann, andererseits an Blättern unter etwas un- 
günstigen Bedingungen oft schon das basale Blättchenpaar etwas ver- 
spätet reagiert, dürfte die Dekrementstelle etwa 2 mm betragen. 

Nach den Versuchen aus dem Laboratorium von Kato? ändern sich 
die Eigenschaften eines Nerven beim Eintritt in eine Narkosekammer 
oder in sonst einen mit schädigenden Agentien erfüllten Raum innerhalb 
von 3—4 mm, doch soll dies auf einem Diffusionsgefälle der Narcotica 
oder der betreffenden sonstigen schädigenden Substanzen im Nerven an 
der Eintrittsstelle in die Kammer beruhen. Die Dekrementstrecke, inner- 
halb deren eine Erregungswelle ihre definitive Reduktion, also eventuell 
auch Auslöschung erfährt, wäre als noch kürzer anzunehmen. In den 
2 mm bei Mimosa erlöschen ja auch etwa vier oder mehr Erregungs- 
wellen, je nachdem, in welchem Abstand sie auf einander folgen. 


Der primäre Blattstiel. 


_ Nach meinen früheren Untersuchungen (1. c. 1925 a, S. 37) kann die 
rasche Leitung im primären Blattstiel von Mimosa pudica nur durch 
starke mechanische Reize ausgelöst werden. Es sind also hier nach dem 
Durchschneiden eines Blättchens und nach dem Anbrennen des sekun- 
dären Blattstiels im primären Blattstiel langsame Negativitätswellen zu 
erwarten. Sechs Versuche jeder Art, meist je zwei verschiedene nach- 
einander an demselben Blatt, haben die Erwartung bestätigt. Abb. 19 
gibt einen solchen Doppelversuch wieder; die ersten Negativitätswellen 


1 Scnuttz, W. H.: Americ. Journ. of Physiol. 16, 483—501. 1906. 

2 Karo, G.: The theory of decrementless conduction in narcotised region of 
nerve. Nankodo 1924, und The further studies on decrementless conduction, 
Nankodo 1926. 
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sind kaum verschieden, natiirlich folgen, wenn der sekundäre Blattstiel 
angebrannt wurde, mehr und stärkere weitere Wellen. Wie aus Tabelle 1 
zu ersehen, ist der Unterschied der Anstiegszeiten im Mittel auBerst ge- 
ring: die Werte sind beim Durchschneiden eines Blättchens 1,08 und 
beim Anbrennen eines sekundären Blattstiels 1,02 Sekunden, und der 
Unterschied liegt weit innerhalb des Fehlerbereiches. 

Gelegentlich habe ich einmal Negativitätswellen vom primären Blatt- 
stiel von Mimosa pudica nach elektrischer Reizung desselben durch Kon- 





Abb. 19. 11. Juli 1926. 28°C. Mimosa pudica. Ableitung vom pm Blattstiel ; Eichung 0,04 Volt. 
Reiz, im ersten Versuch: Durchschneiden eines Blättchens, im zweiten Versuch: Anbrennen eines 
sekundären Blattstiels. Zeitmarken 10 Sekunden, Spannung in Einheiten von 0,02 Volt. 


densatorenentladungen abgeleitet und das Ausmaß der Negativität von 
der Reizstärke, d.h. Spannung, unabhängig gefunden. Die höchste an- 
gewandte Spannung war viermal so hoch als die Reizschwelle. Aber auch 
alle anderen Versuche, an den verschiedenen Pflanzen, zeigen, daß das 





Abb. 20. 20. Juni 1926. 28°C. Mimosa pudica. Ableitung vom primären Blattstiel. Eichkurve 

0,06 Volt. Reiz: Durchschneiden eines sekundären Blattstiels. Links durch den Schnitt bedingter 

positiver Ausschlag. Einzelne Negativitätswelle der Jangsamen Leitung; Zeitmarken 10 Sekunden. 
Spannung in Einheiten von 0,02 Volt. 


durch eine einzelne Welle erreichte Ausmaß der Negativität von der 
Reizstärke unabhängig ist. 

Wenn man einen sekundären Blattstiel von Mimosa pudica durch- 
schneidet, so erhält man sehr oft die rasche Leitung im primären Blatt- 
stiel. Rasche Negativitätswellen nachzuweisen gelingt etwas seltener. 
Wahrscheinlich genügen manchmal einzelne Zellenzüge, um die Erregung 
dem Hauptgelenk zu übermitteln. Wenn diese aber weit von der ab- 
leitenden Nadel entfernt sind, dürften ihre Negativitätswellen zu stark 
abgeschwächt werden, um überhaupt registriert zu werden. Besonders 
im Sommer 1926 waren viele Versuche, die rasche Negativitätswelle zu 
registrieren, vergeblich, sie lieferten vielfach eine einzige langsame Nega- 
tivitätswelle (Abb.20). Die lange Zeit zwischen Reiz und Erregungs- 
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beginn an der Ableitungsstelle ist durch die langsame Leitung und durch 
den ,,Aufenthalt“ vor dem Sekundärgelenk bedingt. Im Sommer 1927 
erhielt ich rasche Negativitätswellen um so reichlicher. Abb. 21 und 22 
geben Beispiele. Da das nur mechanisch erregbare, rasch leitende System 
von Mimosa pudica mit den anderen Systemen nicht verbunden ist, so 
erscheint die rasche Negativitätswelle hier zunächst allein, die Gruppe 
langsamer Wellen folgt erst viel später, wegen der geringen Leitungsge- 
schwindigkeit und wegen des ‚Aufenthaltes‘ vor dem Sekundärgelenk. 
Es ist hier für allerdings Bedingung, daß die zweite rasche Leitung im 
sekundären Blattstiel, die auch durch Anbrennen auslösbar ist, beim 
Durchschneiden aber mit ausgelöst wird und ihrerseits die langsame 
Leitung auslöst, vor dem Sekundärgelenk erlischt ; denn die Differenz der 
Leitungszeiten im primären Blattstiel genügt nicht zu einer vollständi- 
gen Trennung der raschen und der langsamen Wellen. 

Am sichersten lassen sich die raschen Negativitätswellen in den dün- 
nen primären Blattstielen nachweisen, wie sie ganz jungen Pflanzen, mit 
etwa 4-6 Blättern, oder jungen Sprossen stark zurückgeschnittener 
Pflanzen zukommen. Abb. 23 zeigt eine solche bei raschem Trommel- 
gang aufgenommen. 

Da die Geschwindigkeit der raschen Leitung im primären Blattstiel 
noch nicht sehr genau bestimmt war, habe ich versucht dies nachzuholen. 
Ich habe vom Hauptgelenk abgeleitet, den primären Blattstiel fixiert und 
distal von der fixierten Stelle durchschnitten. Die Aufnahmen bei großer 
Trommelgeschwindigkeit, etwa 2 cm pro Sekunde, zeigen einen kleinen, 
fast immer positiven Ausschlag, der den Moment der Durchschneidung 
angibt, und bald darauf eine sehr deutliche Negativitätswelle, der natür- 
lich weitere folgen. Aus zehn Versuchen ergab sich für die Leitungsge- 
schwindigkeit: 

26,0 + 1,6 (39,7 — 17,1 Extreme) cm sek" bei 30 (29—31)° C. 

LiNSBAUER ! gibt als Minimalwert der Leitungsgeschwindigkeit, nach 
Durchschneiden des primären Blattstiels, 10 cm sek-! an, ich habe aus 
diesen Versuchen LINSBAUERs und einigen eigenen 28 +6 cm sek- 1 an- 
gegeben (1. c. 1925 a, 8.42). Bose? gibt an, er habe in dünnen Blatt- 
stielen Leitungsgeschwindigkeiten zwischen 12 und 40 cm sek-— ! gemes- 
sen. Die Übereinstimmung aller dieser Angaben ist ausgezeichnet. 

Aus elf Versuchen, nach Art der in Abb. 21 bis 23 wiedergegebenen, 


1 LINSBAUER, K.: WIEsSNER-Festschrift S. 396—411. Wien 1908. 

2 Bose, J. Cu.: 1. c. 1926, S. 64. Leider gibt Bose nicht genau an, wie er 
gereizt hat. Sollte er elektrisch gereizt haben, so müßten sich die rasch leitenden 
Systeme der „dünnen Blattstiele‘ von Mimosa pudica anders verhalten als alle 
anderen untersuchten, rasch leitenden Systeme bei Mimosa und Neptunia. An 
dicken Blattstielen hat Bose die rasche Leitung nicht beobachtet, obzwar sie 
doch auch hier mechanisch jederzeit leicht auslösbar ist. 
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in denen also der sekundare Blattstiel durchschnitten und vom primaren 
abgeleitet wurde, habe ich die groBe Leitungsgeschwindigkeit im sekun- 
dären Blattstiel berechnet, indem ich von der Zeit zwischen Reizmoment 
und Beginn der raschen Negativitätswelle an der Ableitungsstelle die 
Leitungszeit im primären Blattstiel, unter Annahme der Leitungsge- 
schwindigkeit von 26 cm sek-! abzog, was nur eine kleine Korrektur 
bedeutet. Ich erhielt: 
1,20 + 0,11 (2,43 — 0,61 Extreme) cm sek"! bei 31 (24—36)° C, 

in ausgezeichneter Übereinstimmung mit den Werten, die ich seinerzeit 
in verschiedenen Versuchsgruppen bei Beobachtung der mechanischen 
Reaktion erhielt. Das Mittel aller Versuchsgruppen war damals 1,13 + 
0,02 cm sek-! (1. c. 1925 a, S. 29). 

Auch von der raschen Erregung scheinen mitunter durch einen Wund- 
reiz mehrere Wellen nacheinander ausgelöst zu werden. Gelegentlich 
habe ich einmal, nach Durchschneidung eines sekundären Blattstiels an 
dessen Blättchen zwei rasche Wellen ablaufen sehen, die zweite als sich 
die Blättchen gerade wieder ausbreiteten. Sowohl vom Stamm, als auch 
vom primären Blattstiel habe ich mitunter zwei rasche Wellen im Ab- 
stand von etwa 1—10 Sekunden abgeleitet. In zwei Versuchen vom pri- 
mären Blattstiel wurde je eine rasche Negativitätswelle abgeleitet, aber 
10—20 Sekunden später als nach Entfernung vom Reizort und nach den 
Leitungsgeschwindigkeiten zu erwarten. Offenbar war hier die erste 
Welle, wie dies ja manchmal vorkommt, nicht registriert worden. Die 
beiden Versuche sind bei der Berechnung von Leitungsgeschwindigkeit 
und Anstiegszeit nicht berücksichtigt. 

Bose hat (l. c. 1926, S. 110ff.) verschieden tief in den primären Blatt- 
stiel von Mimosa pudica eingestochen und konnte so, nach mäßigem 
Reizen, vom Phloém und von der Markkrone, kaum aber von anderen 
Geweben, Ströme mit einem Galvanometer ableiten. Ich habe versucht, 
auch am Blattstiel einzelne Gewebe zu entfernen. Es ist mir in vielen 
Versuchen gelungen, an einem, an einer etwa 1cm langen Stelle halbier- 

.ten, primären Blattstiel, dem ein Kantenbündel erhalten blieb, Mark und 
Markkrone vollständig zu entfernen (mikroskopische Kontrolle). Nach 
Anbrennen eines sekundären Blattstiels habe ich bei diesen Versuchen 
immer normale Negativitätswellen an der operierten Stelle und Haupt- 
gelenksreaktionen erhalten. Wenn man auch das restliche Kantenbündel 
entfernt, so ist die übrige Operation viel schwerer auszuführen, weil dem 
Blatt die mechanische Festigkeit dann vollständig fehlt. Immerhin habe 
ich in einem Fall Mark und Markkrone vollständig entfernen können und 
nach Anbrennen des sekundären Blattstiels noch einen Elektrometeraus- 
schlag erhalten, der als eine, einen Erregungsvorgang begleitende, Nega- 
tivitätswelle angesehen werden kann. 

Daß das Phloöm des primären Blattstiels von Mimosa pudica erre- 
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gungsleitend ist, geht aus den Arbeiten von HERBERT! und Snow? mit 
völliger Sicherheit hervor. Die HERBERTsche Arbeit ist mir leider unzu- 
gänglich, so daB ich nicht ersehen kann, warum er in der Markkrone keine 
Erregungsleitung feststellen konnte; vielleicht kommt es auf die Art des 
Reizes an. 

Der Stamm. 

Die rasche Leitung im Stamm von Mimosa pudica wird auch durch 
das System besorgt, in dem die Erregung nur mechanisch auslésbar ist. 
Ich habe in mehreren Versuchen vom Stamm abgeleitet und diesen etwa 
5—15 cm weiter oben durchschnitten. In 10 Versuchen, das ist etwa ein 
Drittel aller, habe ich gut kenntliche rasche Negativitätswellen erhalten. 
In einem Versuch waren zwei Wellen gut sichtbar, so daB sich die An- 
gaben iiber Leitungsgeschwindigkeit und Anstiegszeit auf Mittel aus elf 
Einzeldaten beziehen. Daß nicht öfter Negativitätswellen nachgewiesen 
werden konnten, ist begreiflich, denn der mechanische Effekt ist oft auch 
nicht über so große Strecken nachweisbar, und wenn die Erregung in 
Gefäßbündeln geleitet wird, die etwas weiter von der ableitenden Nadel 
entfernt sind, so ist kein genügender Ausschlag am Elektrometer zu er- 
warten. In Abb.24 und 25 sind zwei Versuche wiedergegeben. Die 
Schere ist elektrisch positiv gegenüber dem Stamm, daher die Senkung 
der Kurve, der positive Ausschlag beim Schnitt. Wegen der hohen Lei- 
tungsgeschwindigkeit erscheint dann sehr bald die Negativitätswelle. Für 
die Leitungsgeschwindigkeit ergab sich als Mittel aus elf Bestimmungen: 

5,9 + 0,2 (12,0 — 2,9 Extreme) cm sek" bei 32 (30 —35)° C. 

Der Wert ist in guter Übereinstimmung mit dem, den ich seinerzeit 
als Mittel aus verschiedenen Versuchsgruppen, bei Beobachtung des me- 
chanischen Effektes erhielt (1. c. 1925, S. 199): 4,1+0,4 cm sek- 1, beson- 
ders wenn man bedenkt, daß die vereinzelten hohen Werte, etwa über 
10 cm sek-!, der Messung mit der Stoppuhr leicht entgehen. 

Die langsame Leitung im Stamm von Mimosa pudica ist nur unter 
günstigen Umständen und nach starken Reizen zu erhalten. Ich habe 
deswegen immer einen sekundären Blattstiel angebrannt und vom Stamm 
3 cm unterhalb oder oberhalb des Hauptgelenkes des betreffenden Blat- 
tes abgeleitet. Der Moment der Hauptgelenksreaktion wurde durch kur- 
zes Abstellen der Beleuchtung der Kapillare des Elektrometers markiert , 
Abb. 26 und 27. Für die Leitungsgeschwindigkeit habe ich aus je acht 
Versuchen erhalten, bei Leitung 

in basipetalem Sinn 0,80 + 0,12 (1,87 — 0,26 Extreme) cm sek" 
bei 30 (30—32)° C, 

in akropetalem Sinn 0,62 + 0,08 (1,01 — 0,26 Extreme) cm sek" 
bei 31 (30—32)° C. 

1 HERBERT, D. A.: Philippine Agriculturist 11, Nr. 5. 1922. 

2 Snow. R.: Proc. of the Roy. Soc. of London (B.) 96, 349—374, 1924. S. 362f. 
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Für die Leitung in basipetalem Sinn stimmt die Geschwindigkeit recht 
gut mit der früher von mir (1. c. 1925, S. 198) aus den Reaktionen der 
Blätter ermittelten, 0,96-0,14 cm sek—1, überein. Für die Leitung in 
akropetalem Sinn habe ich damals einen merklich kleineren Wert, 0,40 
0,05 cm sek- 1, gefunden. 

Bei der Durchsicht aller Aufnahmen hat sich gezeigt, daß von den 
elf Aufnahmen von Ableitungsstellen unterhalb der gereizten Blätter, 
acht längere, geschlossene Wellengruppen aufweisen, von den zehn Auf- 
nahmen von Ableitungsstellen oberhalb der gereizten Blätter nur vier. 
Da es im Stamm verstreut wahrscheinlich Stellen mit Leitungsdekre- 
ment, an denen Einzelwellen erlöschen, gibt, wird die Verzögerung durch 
Erlöschen der Kopfwellen bei Leitung in akropetalem Sinn wesentlich 
mehr ins Gewicht fallen. Sie dürfte mit zunehmendem Leitungsweg zu- 
nehmen, und da ich bei Beobachtung der Reaktion der Blätter über zwei 
ınternodien gemessen habe, mag die geringere Geschwindigkeit mit dem 





Abb. 28. 22. Juli 1927. 30°C. Mimosı pudica. Ableitung von einer geschabten Stelle des Stammes, 

an der nur Mark, Markkrone und Teile des Holzes erhalten waren. Reiz: Anbrennen eines 

sekundären Blattstiels eines oberhalb der Abteilungsstelle befindlichen Blattes. Zeitmarken 
10 Sekunden, Spannung in Einheiten von 0,02 Volt. 


weiteren Weg zusammenhängen. Es ist aber vorläufig noch unklar, wie 
der Unterschied im Aufbau der von der Reizstelle hinauf und der hin- 
unter wandernden Wellengruppen entsteht. Ich will nur darauf hin- 
weisen, daß auch im Wirbeltierdarm die Leitungsgeschwindigkeit vom 
Sinn der Leitung abhängt. 

Auch vom Stamm von Mimosa pudica habe ich in einigen Fällen von 
Stellen abgeleitet, an denen gewisse Gewebe durch Abschaben entfernt 
waren. Als Reiz diente immer das Anbrennen eines oberhalb befindlichen 
Blattes. In drei Versuchen waren die Gewebe außerhalb des Holzes voll- 
ständig entfernt, in einem vierten waren nur Reste von Phloöm und Bast 
erhalten. (Mikroskopische Kontrolle.) In allen konnten sehr deutliche 
Negativitätswellen abgeleitet werden (Abb. 28). Wie aus Tabelle 1 zu 
ersehen, ist die Anstiegszeit der Negativitätswelle in diesen Versuchen 
dieselbe wie im unverletzten Stamm. In sechs Versuchen war der Stamm 
halbiert, und Mark und Markkrone waren vollständig entfernt. In keiner 
der sechs zugehörigen Kurven ist eine Negativitätswelle zu sehen oder 
auch nur angedeutet (Abb. 29). In einem siebenten Versuch waren Reste 

20 


Pianta Bd. 5. 
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der Markkrone stehen geblieben, und an der Kurve sind deutliche Nega- 
tivitätswellen zu sehen. Die langsame Erregungsleitung im Stamm von 
Mimosa pudica ist demnach an die Markkrone gebunden. 

In letzter Zeit hat BALL! die langsame Erregungsleitung im Stamm 
von Mimosa pudica eingehend untersucht und, im Gegensatz zum lang- 
sameren Transport von Erregungssubstanz mit dem Saftstrom, als rapid 
conduction bezeichnet. Er findet, daß sie an sehr turgeszenten Stämmen 
(Untersuchung unter Wasser oder an sehr feuchten Tagen in Ceylon) in 
ausgiebiger Weise schon durch mäßige Reize auslösbar ist und sich mit 
einer Geschwindigkeit von 1—3,3 cm sek-! über weite Strecken ausbrei- 
tet. Daß Batt die Erregung meist nur auf die Hauptgelenke, nicht auf 
die Blättchen übergehen sah, dürfte seinen Grund darin haben, daß, 
wegen der Schwäche der Reize oder der Länge des Leitungsweges, meist 





Abb. 29. 23. Juli 1927. 32° C. pepe. Ableitung von einer längsgespaltenen und geschabten 

Stelle, an der das Holz und die äußeren Gewebe erhalten sind. Reiz: Anbrennen eines sekundären 

Blattstiels eines oberhalb der Ableitungsstelle befindlichen Blattes. Zeitmarken 10 Sekunden, 
Spannung in Einheiten von 0,02 Volt. 


nicht genügend lange Wellengruppen in das Blatt eintraten, um die De- 
krementstelle zwischen Sekundärgelenk und basalem Blättchenpaar zu 
überwinden. BALL zeigte auch, daß die Leitung an die Gewebe innerhalb 
des Holzes gebunden ist. Die rasche Leitung im Stamm, high-speed con- 
duction der Engländer, erfolgt nach einigen Versuchen von BALL und 
Snow (l.c.) in den inneren Teilen des Phloöms oder im Kambium. 

Daß die langsame Leitung im Stamm von Mimosa pudica, im Gegen- 
satz zu der bei M. Spegazzinii, so schwer über längere Sttecken zu be- 
obachten ist und insbesondere so stark von der Luftfeuchtigkeit abhängt, 
ist jedenfalls anatomisch dadurch begründet, daß die Markkrone im 
Stamm von Mimosa pudica kontinuierlich in das Mark übergeht, in dem 
von M. Spegazzinii aber durch einen fast durchaus geschlossenen und 
meist mehrschichtigen Belag mechanischer Zellen vom Mark getrennt ist. 
Die Markkrone von Mimosa Spegazzinii ist daher bezüglich der Wasser- 
versorgung äußerst günstig gestellt, der von M. pudica kann Wasser 
durch das Mark entzogen werden. - 


1 Batt, N. G.: New Phytologist 26, 148—170. 1927. 
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Die Gelenke. 


Von den Gelenken habe ich nur das Hauptgelenk von Mimosa pudica 
untersucht und zwar für meine Arbeit über Refraktärstadien!. Dort sind 
auch drei Kurven des Spannungsverlaufs an direkt mechanisch gereizten 
Gelenken wiedergegeben. Gereizt habe ich die untere Gelenkshälfte, von 
der auch abgeleitet wurde, mit einer ausgezogenen und abgebrochenen 
Glasröhre. Die Reize selbst haben keine nennenswerten Potentialschwan- 
kungen bewirkt, wie aus den zahlreichen Fällen zu ersehen ist, in denen 
Reize in das Refraktärstadium fielen. 

In typischen Fällen erhält man als Folge eines mechanischen Reizes 
drei ineinander übergehende elektrische Negativitäten des Gelenkes. 
Ihrem zeitlichen Verlauf nach entspricht die erste der raschen, die zweite 
der langsamen Negativitätswelle der Blattstiele. Die dritte Negativität 
ist von sehr gedehntem Verlauf und oft von geringerem Ausmaß. Ich 
habe sie nie ihrer ganzen zeitlichen Ausdehnung nach verzeichnet; nach 
den Untersuchungen KuUNKELs? entspricht ihre Dauer derjenigen der 
Senkung des Blattes, und es handelt sich hier jedenfalls um den Ausdruck 
der Erregung der eigentlichen motorischen Zellen. 

Reizt man etwa alle 10 Sekunden, so kann man, je nach der Reiz- 
stärke, in Abständen von 10—60 Sekunden neue Negativitäten auslösen. 
Treten diese in geringem Abstand auf, etwa 10—30 Sekunden, so handelt 
es sich in der Regel nur um die raschen; ist der zeitliche Abstand größer, 
so sind diese rasch verlaufenden Negativitäten noch von langsameren 
gefolgt. Eine dritte, gedehnte Negativität habe ich nur bei einem Reiz- 
abstand von einigen Minuten gesehen, wenn das Gelenk auch mechanisch 
neuerlich reagierte. 

In einem Versuch habe ich vom Hauptgelenk abgeleitet und ein Blätt- 
chen durchschnitten. Obzwar hier im primären Blattstiel nur die lang- 
same Leitung ausgelöst wurde, war vom Gelenk doch zunächst die rasch 
verlaufende Negativität abzuleiten. Die weiteren langsamen Erregungs- 
wellen des primären Blattstiels lösten hier, wie auch nach Durchschneiden 
des sekundären Blattstiels, nur langsam verlaufende Negativitäten im 
Gelenk aus. Der Übertritt der Erregung vom langsam leitenden auf das 
schnell leitende System findet offenbar nur in reaktionsbereiten Gelenken 
statt, und die rasche Erregung bleibt auf das Gelenk beschränkt, sowie 
überhaupt Erregungen im Gelenk in der Regel nicht auf Stamm oder 
Blatt übergehen. Eine Ausnahme von dieser Regel bilden die Tertiär- 


1 UmkatH, K.: Zeitschr. f. Biol. 87. 

2 KunkekL, A, J.: Pflügers Arch. f. d. ges. Physiol. 25, 342—379. 1881. Mit 
seiner Methode (subjektive Beobachtung des Kapillarelektrometers) konnte Kun- 
KEL natürlich die beiden ersten Negativitäten nur als einen Ausschlag sehen, 
Er spricht dann noch von einem positiven Ausschlag, worunter wohl der Riick- 
gang der Negativität zwischen zweiter und dritter Erregung zu verstehen ist. 

20* 
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* gelenke von Mimosa pudica, indem der direkten 


4 
8 





Erregung eines Gelenkes oft die Reaktion des 
gegenüberstehenden folgt. Eine zweite Aus- 
nahme seheinen die Sekundärgelenke von Mi- 





. mosa Spegazzinii zu bilden, indem eine, z. B. 





2,94 0,67 | 29/21 37| 25 


1,65 0,59 |28|24 31 
1,29 0,64 |29 |27 31 


vom benachbarten sekundären Blattstiel an- 
kommende, langsam geleitete Erregung die 
rasche auslôsen kann, welche sich dann über 
den sekundären Blattstiel ausbreitet!. Im Som- 
mer 1926 ist es mir zwar, trotz wiederholter 


0,74 |30|30 32 
0,66 |30|29 32 


1,13. 0,56 |31|30 32 


2,02 
2,07 





1,02 + 0,08 
1,34 + 0,07 


1,08 + 0,12 


Versuche, nicht gelungen, die Erscheinung zu 
beobachten, wohl aber wieder gelegentlich im 
Sommer 1927. 


0,77 + 0,07 
1,10 + 0,18 





Blattstiels. . . . DU ae 
.| Anbrennen eines sek, Blattstiels, Blatt 


Anbrennen eines sekund. Blattstiels 
Durchschneiden eines sekundären 


Durchschneiden eines Blättchens, 


Allgemeine Betrachtungen 
über die verschiedenen Leitungssysteme der 
Sensitiven. 

Uberall, wo es eine rasche und eine lang- 
same Erregungsleitung gibt, entspricht der er- 
steren eine Negativitatswelle mit kiirzerer, der 
letzteren eine solche mit langerer Anstiegszeit, 
wie aus Tabelle 1 zu ersehen. Aus technischen 
Griinden wurde das System mittlerer Leitungs- 
geschwindigkeit, in den Kantenbiindeln der 
Mimosen, noch nicht untersucht. Die Anstiegs- 
zeiten sind charakteristisch fiir jedes erregungs- 
leitende System einer Pflanze und unabhangig 


3cm unter der Ableitungsstelle . 
Anbrennen eines sek. Blattstiels, Blatt 
30m über der Ableitungsstelle . 





| 
| 


primärer Blattstiel . 


von der Leitungsgeschwindigkeit innerhalb des 
Systems. 

Es wurde schon des öfteren gelegentlich er- 
wähnt, soll aber hier nochmals besonders be- 
sprochen werden, daB die rasche Leitung bei 
Neptunia und Mimosa nur durch mechanische 
Reize und durch Anbrennen auslôsbar ist. In 
dem rasch leitenden System von Mimosa pudica, 


krone und Holz erh. | Anbrennen eines sekund. Blattstiels 1,12 + 0,22 


Stamm nur Mark, Mark- 


Stamm akropetal . 
Stamm basipetal .. . 











das nur mit den Hauptgelenken verbunden ist, 


1 UmraTE, K.: L ce. 1925, S. 191. Bei Mimosa 
pudica reagieren die Sekundärgelenke älterer Blatter 
fast gar nicht. Einjährige und zweijahrige Pflanzen 








verhalten sich in dieser Beziehung völlig gleich; die 
zweijährige Pflanze mit reaktionsfähigen Sekundär- 
gelenken, die ich einst beobachtete, 1. c. 1925 a, 8. 36, 
bildet eine, ihrer Entstehung nach unaufgeklärte 
Ausnahme. 


Mimosa } | langsame 
pudica || Leitung 
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ist die Erregung nur mechanisch, vor allem durch Wundreize, aber auch 
durch Zerrungen und Verbiegungen des Stammes, auslösbar, nicht hin- 
gegen durch Anbrennen. Insbesondere muB hervorgehoben werden, daB 
elektrische Reize jeder Art die rasche Erregungsleitung nicht auslösen. 
Kökersu! hat, bei Anwendung starker Induktionsströme, im primären 
Blattstiel von Mimosa pudica nur die geringe Leitungsgeschwindigkeit 
gefunden. Die oben erwähnten Ergebnisse LINSBAU&RS, viel höhere Lei- 
tungsgeschwindigkeiten nach mechanischen Reizen, waren ihm bekannt. 
Versuche mit konstanten Stromstößen sehr verschiedener Spannung, 
einmal Spannungen, die gerade zur Auslösung der langsamen Leitung 
ausreichten, dann solchen, die wenig niedriger als die schädigenden 
lagen (Verhältnis der Spannungen 1: 10 bis 1:25), ergaben immer die- 
selben und zwar die geringen Leitungsgeschwindigkeiten (l. c. 1925 a). 
Ich habe seither immer wieder mit konstantem Strom verschiedener 
Dauer und Spannung, mit Wechselstrom verschiedener Spannung, bis 
150 Volts oder mit starken Induktionsströmen verschiedene Teile von 
Mimosa Spegazzinii oder auch M. pudica gereizt und statt der früher 
verwendeten Pinselelektroden auch eingestochene Nadeln angewandt, 
aber niemals die große oder die mittlere Leitungsgeschwindigkeit be- 
obachten können. Nach meinen jetzigen Ansichten über die elektrische 
Erregung ist ein solches Verhalten wohl vorstellbar ; für die Theorie der 
Erregungsleitung ist es von gewisser Bedeutung. Über diese beiden 
Punkte finden sich unten nähere Ausführungen 

Wenn man die Leitungsgeschwindigkeit mit der Anstiegszeit der Ne- 
gativitätswelle multipliziert, erhält man die Anstiegslänge, das heißt die 
Länge der Strecke zunehmender elektrischer Negativität in einem Mo- 
ment der Erregungsleitung. Besonders LiILLIE ? hat auf den Zusammen- 
hang von Leitungsgeschwindigkeit und Anstiegszeit hingewiesen. Ich 
habe einmal die mir damals bekannten Werte zusammengestellt (l. c. 
1925, Tabelle 3), und es hat sich ergeben, daß die Anstiegslängen für 
tierische Muskeln und Nerven zwischen 4 und 0,25 cm liegen, obzwar 
die Leitungsgeschwindigkeiten dem Bereich von 0,4—4200 cm sek-! an- 
gehören. Meine damaligen Werte der Anstiegszeiten für die Sensitiven 
waren, wie erwähnt, unrichtig und auch spärlich. Ich stelle daher die 
mir jetzt bekannten diesbezüglichen Daten der Sensitiven in Tabelle 2 
zusammen. Die Anstiegslängen liegen zwischen 10 und 0,18 cm. Dieses 
Intervall wird aber eigentlich schon durch die Anstiegslängen des rasch 
leitenden Systems von Mimosa pudica allein eingenommen. Die An- 
stiegszeit ist für dieses jedenfalls konstant, sie beträgt etwa 0,4 Sekun- 
den. Die Leitungsgeschwindigkeit im sekundären Blattstiel ist nur etwa 

1 Kôxærsu, R.: Journ, of the Departm. of Agricult. Kyushu Imp. Univ. 


1, Nr. 1, 1—133, 1923. S. 53. 
2 Lace, R. S.: Americ. Journ, of Physiol. 84, 414. 1914. 
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Tabelle 2. 

Sentai der Negati- 4 linge der 
Pflanze System Pflanzenteil vitätswelle digkeit Negativi- 
in ~4 tätswelle 

Sekunden | ©™ sek-ı cm 

= = an Blattspindel. . . . . 2,24 0,31 0,75 
rasche || sekundärer Blattstiel | 1,25 1,22 1,53 

Neptunia || Leitung || primärer s 1,14 0,99 1,03 
oleracea || langsame || sekundärer à 3,80 0,116 0,45 
Leitung || primärer Mi 4,52 0,109 0,51 

rasche || sekundärer „, 0,66 1,93 1,27 

Mimosa }| Leitung || primärer vs 0,79 1,24 0,98 
Spegazzinii || langsame | sekundärer = 2,28 0,39 0,89 
Leitung || primärer = 2,23 0,26 0,58 

rasche + A 0,40 26,0 10,4 

Leitung || Stamm. . . . . .. 0,45 5,0 2,25 

Mimosa Blättehen. . . . . . 1,10 0,16 0,18 
pudica eng | sekundärer Blattstiel | 1,60 | 0,30 0,48 

primärer J 1,15 2,0 2,3 

Stamm basipetal . .| 1,10 0,88 0,97 











1,1emsek- 1, im Blättchen ist sie jedenfalls noch kleiner!. Die Anstiegs- 
längen sind also 10 und weniger als 0,4 cm. 

GASSER und ERLANGER? haben es in neuester Zeit sehr wahrscheinlich 
gemacht, daß die Leitungsgeschwindigkeiten in den einzelnen Nerven- 
fasern den Faserdurchmessern proportional sind. Die einzigen Zellen, die 
für die Erregungsleitung bei Mimosen in Betracht kommen, sind die 
Kambiformzellen, denn in der Markkrone finden sich nur diese und im 
Stamm ist die langsame Erregungsleitung bei Mimosa pudica und M. 
Spegazzinii, die rasche bei M. Spegazzinii an die Markkrone gebunden. 
Bei Mimosa pudica, bei der die Leitungsgeschwindigkeiten in den ver- 
schiedenen Teilen der Pflanze recht verschieden sind, habe ich die Durch- 
messer der Kambiformzellen gemessen und führe die Mittelwerte und in 
Klammern die Extreme an: 


Stamm Markkrone . . . . . . + . . . . . . 14 (7—25) u 
et 0 > le dr de sue « 14 (8—20),, 
primärer Blattstiel Markkrone. . . . . . . . 14 (10—20) ,, 
Pr vil a ae: Wrote UE 12 ( 8—14) „ 
Pr ” Kantenbündel ...... 12 (10—14) ,, 


1 Die größte im Blättchen gemessene Leitungsgeschwindigkeit ist 0,28 cm- 
sek-1 (K, UmrarH, l.c. 1925a, S.25), doch gehört sie möglicherweise dem System 
mittlerer Leitungsgeschwindigkeit an. 

2 Gasser, H. S. und ERLANGER, J.: Americ, Journ, of Physiol. 80, 522 bis 
547. 1927. 
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sekundärer Blattstiel Markkrone. ..... . 12 (7—17) u 
5 3 Phloëm ........ 11 (8—17),, 
. x Kantenbündel. . . . . . 10 (7—14),, 
Blättchen, Mittelnerv. . . . . . . . . . . . 9 (7—14),, 
Ein Zusammenhang mit den Leitungsgeschwindigkeiten scheint nicht 
zu bestehen. 


Die Einstellung der Blätter gegen das Licht. 

Durch die Untersuchungen von Raypr! wissen wir, daß sich ein be- 
wegungsfähiges Blatt, auf dessen Lichteinstellung die Lamina Einfluß 
hat, senkt, wenn seine Spitze belichtet, seine Basis beschattet wird, hebt, 
wenn seine Basis belichtet, seine Spitze beschattet wird, und daß sich 
ein solches Blatt, dessen eine Seite belichtet, dessen andere beschattet 
wird, nach der belichteten Seite schwenkt. An den Blättern von Mimosa 
pudica kann man sich hiervon jederzeit leicht überzeugen. Bringt man 
über dem Blatt einen schattenwerfenden Körper an, so rückt es durch 
die beschriebenen Bewegungen in eine Stellung mit besseren Lichtver- 
hältnissen. Sowohl die rasche Einstellung der Mimosenblätter gegen das 
Licht, als die notwendig einigermaßen komplizierte Verbindung der ver- 
schiedenen Teile der Blattfläche mit dem Gelenk, lassen vermuten, daß 
diese Verbindung durch erregungsleitende Zellen hergestellt wird. 

Ich habe in einer größeren Zahl von Versuchen die elektrischen Span- 
nungsänderungen vom primären oder seltener vom sekundären Blatt- 
stiel von Mimosa pudica bei langsamem Trommelgang verzeichnet. Das 
Blatt wurde zunächst etwa 20 Minuten beschattet, in den früheren Ver- 
suchen nur von oben, später fast allseitig, und die Aufnahme begann 
während der Beschattung. 1—2 Minuten nach Beginn der Aufnahme 
wurde auf dieser, durch kurzes Abstellen der Beleuchtung der Kapillare, 
eine Marke angebracht und unmittelbar darauf der beschattende Körper 
über dem Blatt entfernt; für die weitere Aufnahme waren dann noch 4 
bis 5 Minuten verfügbar. Es hat sich durchgehends gezeigt, daß während 
der Belichtung, oft erst von der zweiten Minute der Belichtung an, die- 
jenigen Spannungsänderungen, die als Negativitätswellen, d. h. als Be- 
gleiterscheinungen von Erregungsvorgängen gedeutet werden können, 
in wechselnder Zahl und verschiedenem Ausmaß neu auftreten oder an 
Frequenz und Größe beträchtlich zunehmen. Es ist hierbei zu bedenken, 


1 Raypr, G.: Jahrb. f. wiss. Botanik 64, 731—769. 1925. Die Angabe Boszs, 
L c. 1926, 8. 169, daß bei Mimosa pudica die Reizung des einen der mittleren 
sekundären Blattstiele eine Senkung, die des anderen eine Hebung des Blattes 
bewirke, scheint mir dem zufälligen Ergebnis eines schlecht ausgeführten Ver- 
suches zu entsprechen. Es ist mir ganz unverständlich, wie sich Bose bei einem 
derart gebauten Blatt die richtige Einstellung gegen das Licht vorstellt, deren 
Vorhandensein er doch behauptet. Es gebührt Bose aber das Verdienst, zuerst 
darauf hingewiesen zu haben, daß Erregungserscheinungen für die Einstellung 
der Blätter gegen das Licht in Betracht kommen könnten. 





mit Bemerkungen zur Theorie der Erregungsleitung usw. 313 


daB die Verdunkelung ja keine vollständige sein darf, da die Blatter 
sonst in Schlafstellung übergehen, daB auch andere Reize, wie z. B. geo- 
tropische, wirksam bleiben, und daB daher auch während der Zeit der 
Beschattung einzelne Erregungsvorgänge zu erwarten sind. Die Belich- 
tung war nie so stark, daB das Blatt in Reizstellung übergegangen ware. 
Abb. 30 gibt ein Beispiel vom sekundären Blattstiel. Abb. 31 und 32 
geben Versuche vom primären Blattstiel wieder. In Abb. 31 sind beson- 
ders zwei größere Negativitätswellen zu sehen. Abb. 32 zeigt zunächst 
noch eine Aufnahme bei Licht, vor der Beschattung, dann eine nach 
längerer Zeit der Beschattung, mit dem Übergang zu neuerlicher Be- 
leuchtung und der ersten Zeit derselben. Nach diesen Versuchen halte ich 
es für höchst wahrscheinlich, daß die Einstellung der Blätter gegen das 
Licht durch Erregungsleitung vermittelt wird. 

Es ist anzunehmen, daß die in den Lichtversuchen erhaltenen kleinen 
Negativitätswellen je nur der Erregung weniger Zellen entsprechen. Man 
muß annehmen, daß die Erregung von diesen Zellen nicht auf benach- 
barte übergehen kann. Für die Einstellung der Blätter gegen das Licht 
ist ja eine isolierte Leitung erforderlich. Bei Reizen, in deren Folge die 
Gelenke in Reizstellung übergehen, ist das Ausmaß der Negativität bei 
einer einzelnen Negativitätswelle von der Reizstärke fast unabhängig. 
Man kann sich vorstellen, daß diese Reize Zellen erregen, von denen aus 
die Erregung auf alle übrigen übergehen kann. Die Verbindung der lei- 
tenden Zellen in querer Richtung wäre also, wenigstens zwischen ge- 
wissen Leitungswegen, eine irreziproke. 


Bemerkungen zur Theorie der Erregungsleitung und der elektrischen 
Erregbarkeit im allgemeinen. 

Alle Theorien, welche die Erregungsleitung nur bei einem speziellen 
Objekt erklären wollen, können, meiner Ansicht nach, heutzutage nicht 
mehr befriedigen, wenn sie das je konnten, da die äußerst geringe Varia- 
bilität der Anstiegslängen der Negativitätswellen, 0,18—10 cm, gegen- 
über den Leitungsgeschwindigkeiten, 0,16—4200 cm sek-!, es in aller- 
höchstem Grade wahrscheinlich macht, daß die Erregungsleitung überall 
nach demselben Prinzip erfolgt. 

Besonderes Aufsehen haben in der Physiologie das Kernleitermodell 
L. HERMANNs sowie die anschließenden Arbeiten von CREMER, LILLIE 
und LAPIOQUE gemacht. Hier soll die Negativität der erregten Stelle als 
Reiz für die Nachbarstelle wirken. Diese Theorien erledigen sich mit dem 
Hinweis auf das rasch leitende System der Mimosaceen, in welchem die 
Erregung nicht elektrisch auslösbar ist, wenn man zugibt, daß das Prin- 
zip der Erregungsleitung überall das gleiche ist. 

Neben diesen, man könnte sagen unphysiologischen „Reizleitungs- 
theorien‘“, besteht eine von den verschiedensten Autoren vertretene 
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Theorie, die den Vorgang der Erregungsleitung mit dem Abbrennen einer 
Zündschnur vergleicht. In einer abbrennenden Ziindschnur wird Ver- 
brennungswarme frei und geht durch Wärmeleitung auf Nachbarstellen 
über, die so auf Entziindungstemperatur gebracht werden. Bei der Er- 
regungsleitung spielt natiirlich die freiwerdende Warme keine Rolle, und 
man wird sich vorstellen müssen, daß ,,Erregungssubstanzen“ an der 
erregten Stelle gebildet werden, sich ausbreiten und, wo sie in einer be- 
stimmten, sehr niedrigen Konzentration auftreten, autokatalytisch wie- 
der ihre eigene Bildung auslösen. _ 

Ich habe versucht, diese Vorstellung in eine mathematische Form zu 
bringen und will die Ergebnisse hier mitteilen, weil sich eine bemerkens- 
werte Beziehung zur Theorie der elektrischen Erregung ergeben hat. 

Wenn y die Konzentration der Erregungssubstanz, v die Leitungsge- 
schwindigkeit, ¢ die Zeit und x 
den Weg in der Richtung der 
Leitung bezeichnet, so gilt, 
weil es sich um wellenförmige 
Fortpflanzung handelt, die Be- 
ziehung : 

y =f@— vt) =f). 

Ein bestimmtes x entspricht 
einer bestimmten Stelle des er- 
regungsleitenden Systems, ein 
bestimmtes £ einem bestimm- - 
ten Teil des Erregungsvor- 
gangs, z. B. maximaler Erre- 
gung oder dem Beginn der Erregung usw. Es sollen nun Zeit- und 
Längenzählung so gewählt werden, daB dem ganzen noch nicht erregten 
Gebiet positives £ zukommt, der Erregungsbeginn mit £ —0 zusammen- 
fällt, dem erregten und dem schon erregt gewesenen Gebiet negatives & 
zukommt (Abb. 33). 

Die Erregungssubstanz soll sich durch Diffusion oder durch einen 
Vorgang, der sich mathematisch in derselben Weise behandeln läßt, aus- 
breiten. Ist # der Diffusionskoeffizient, so erhält man für die zeitliche 
Änderung von y an der Stelle x zunächst: 


a d ö ö 0? dty 
(32). ar). #(3e)o ae ea. ee: 
Außerdem soll von der Erregungssubstanz immer und überall ein ihrer 
jeweiligen Menge proportionaler Teil abgebaut werden, der Proportio- 
nalitätsfaktor sei o. Es gilt dann für positives £, d. h. für die Ausbreitung 
der Erregungssubstanz in das noch nicht erregte Gebiet: 


h dy ,@y — 
£> 0: — 07 = kaa — 0. 
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Im erregten Gebiet erfahre die Erregungssubstanz, durch Neubildung, 


L4 
den Zuwachs ß eo* . Die an einer Stelle überhaupt produzierbare Menge 
ist durch das zeitliche Integral dieses Ausdrucks gegeben, wobei als Inte- 
grationsgrenzen die Zeit des Erregungsbeginns, t = und # = o zu 
nehmen sind. 
t= © 


t T 
—Ti+— -1t+— 
[ec "ü=-Le ee N 


Die an einer Stelle bis zur Zeit ¢ produzierte Menge ist: 
t=t 


t 7 =t t te 
Je" ae Left « ide ag! 


=— T T T 
v 


t= — 
v 


a 
® 
€ ,80- 


Die an der betreffenden Stelle noch verfügbare Menge ist £ 


mit ist der Zuwachs an einer Stelle gleich r mal der noch produzier- 
baren Menge. t muß größer sein als o, das heißt die Produktion der Er- 
regungssubstanz muß rascher verlaufen als ihre Zerstörung. Die ge- 
machten Annahmen sind ganz vernünftig, aber sehr speziell. Andere, 
etwa daß der Zuwachs dem Quadrat der noch verfügbaren Menge pro- 
portional sei, oder daß er außerdem durch die vorhandene Menge, y, be- 
einflußt werde, setzen der mathematischen Behandlung große Schwierig- 
keiten entgegen. Die gemachte Annahme ist eben so gewählt, daß eine 
Durchrechnung leicht möglich ist. Man erhält also für negatives £: 
LE 
E<0: —off= Kg oy + fo’: 

Die beiden Differentialgleichungen kénnen durch Exponentialfunk- 
tionen befriedigt werden. Die für £>>0 durch eine, deren Exponent sich zu 
— HSE ergibt. Der Exponent muB negativ sein, damit y für 
€ = oo, d. h. für x = 00, verschwindet ; das bestimmt das Vorzeichen der 
Wurzel. Wenn nun y =a diejenige Menge Erregungssubstanz ist, die die 
autokatalytische Bildung derselben einleitet, so ist für £ = 0, y=a und 
für §>0 gilt: 


_vtVeriko . 
y = ae ak . (1) 
LA 
y=ae * ‚ wenn 4ko klein gegen v* ist). . . . (la) 


Die Differentialgleichung für &<0 befriedigt man, wie in Abb. 33 er- 
sichtlich, durch zwei Exponentialfunktionen, deren algebraische Summe 
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für £&=0, a gibt. In der Abbildung sind die Exponentialfunktionen 
strichliert eingetragen, die zu subtrahierende Fläche ist schraffiert. Die 
eine Funktion hat dem Exponenten —und den Faktor —b. Dieser ist 

so bestimmt, daß die Differentialgleichung erfüllt wird: 
When u. 
1? 

tT-6+ be 

Die andere Funktion muß dann den Faktor (a+6) haben und ihr 
Exponent ist so bestimmt, daB sie der Differentialgleichung bis auf das 
letzte, schon durch die erste Funktion erledigte Glied geniigt; er ist: 


— vt 
A a u Hier muß der Exponent positiv sein, damit y für § = — co 


verschwindet, wodurch das Vorzeichen der Wurzel bestimmt wird. Man 
hat also für £&<0: 
—v+Vu+aka : 


y=(a+be 2 — be . (2) 
Or t 


= (a+ 6)6"— 6er", ween 480 Klein gegen vr ist). . (2a) 

Eine Gleichung für v erhält man durch die Bedingung, daß für §= 0 

nicht nur die Funktionen y, die für £<<0 und für £ >0 gelten, den gleichen 

Wert annehmen müssen, sondern auch ihre ersten Ableitungen nach £. 
Das ergibt: 


Ze 
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da die Exponentialfunktionen selbst für £=0 den Wert 1 annehmen. 
Umgeformt und nach Potenzen von £ geordnet, erhält man: 
Flvtkir—o) + vktr?] — £ ro) + vek {rt + 40(t—0)} + v?k?4or?] 


— [ve (T— 0)? + vek{27%-(T— 0) + 40(t—0)*} + v*k* {r* + 82*0(t— 0)} 
+k*-4074]= 
Dividiert man durch v? k(t —o) + k2T2, so läßt man imaginäre Lösun- 
gen für » unberücksichtigt und erhält: 


Los — if + sav" - Ee-0) + v*t?+ 4v20-(t—o) + akrtol =0 





| Pe vw = v(t +9) k 
in +20, Veet + tt sort gro. . (3) 











312 K. Umrath: Über die Erregungsleitung bei sensitiven Pflanzen, 


Ein etwas zu kleiner Wert, der aber eine um so bessere Näherung 
darstellt, je kleiner 4ko gegen v? ist, ist der folgende, (da 407 >2or-+ 02): 











BF +30+r I gee ied uni | CR 
Nach v? aufgelést erhält man: 
ere Ca | 
EU Meier RE ge 
2|&+:-e] 


und mit der schon oben angewandten Vernachlässigung: 


v=Vel-30- 2]. das bar groin ic 


Ehe ich diese Ergebnisse diskutiere, muß ich einiges über die Theorie 
der elektrischen Erregung sagen, da ich sie nicht als allgemein bekannt 
voraussetzen kann. NERNST*! hat sich vorgestellt, daß der elektrische 
Strom an den Phasengrenzen Elektrolyte entstehen oder verschwinden 
läßt, wegen des ungleichen Verhältnisses der Überführungszahlen in bei- 
den Phasen. Der Stromwirkung entgegen mache sich die Diffusion von 
der Phasengrenze (Membran) in die Zelle geltend. Eine bestimmte Kon- 
zenti stionsänderung der Elektrolyte führe zur Erregungsauslösung. Die 
mathematische Formulierung der Theorie, von NERNST für kurze Strom- 
stöße gegeben, zeigte gute Übereinstimmung mit der Erfahrung, die 
noch wesentlich verbessert wurde, als HırL® in seiner mathematischen 
Behandlung die endliche Ausdehnung der Zellen berücksichtigte und so 
auch die Versuchsergebnisse mit länger einwirkenden Strömen richtig 
darstellen konnte. Ich® konnte schließlich zeigen, daß man auch die 
noch übrigbleibenden Erscheinungen, wie die geringe Wirksamkeit lang- 
sam ansteigender Ströme (Einschleichen), die Abhängigkeit der Öffnungs- 
erregung von Öffnungszeit und von vorhergehender Schließungszeit usw. 
befriedigend darstellen kann, wenn man annimmt, daß die postulierten 
Konzentrationsänderungen der Elektrolyten den Strom abschwächen, 
d. h. elektromotorische Gegenkräfte bedingen. 

Von den Formeln will ich nur die für einen konstanten Stromstoß 
anführen und nur für die Verhältnisse unmittelbar an einer Membran, 
durch die der Strom in die Zelle eintritt. Es bedeuten c die anfängliche 
Konzentration des Elektrolyten, y die durch den Strom bedingte, V die 


1 Nernst, W.: Nachr. v. d. Kgl. Ges. d. Wiss., Göttingen, Math.-physik. 
Klasse 8. 104—108. 1899. Pflügers Arch. f. d. ges. Physiol. 122, 275314. 
1908 und Sitzungsber. d. preuB. Akad, d. Wiss. 1908, 1. Halbbd., 8. 3—13. 

2 Huu, A. V.: Journ. of Physiol, 40, 190—224. 1910. 
3 UMRATH, K.: Biologia generalis 1, 396—481. 1925 b. 
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angelegte Spannung, k den Diffusionskoeffizient, y einen Proportionali- 
tätsfaktor, a die Ausdehnung der Zelle in der Stromrichtung. Die Glei- 
chung lautet: 
3 4r © 1 „er-ir®, 
ymet Vag Van ~ 
n = 

Für nicht zu kurze Schließungszeiten kommt von der Summe über n 
nur das erste Glied in Betracht. Da für Spannungen, die eben zur Er- 
regungsauslösung führen, die Konzentrationsänderung, y—c, einen stets 
gleichen Wert annehmen soll, erhält man aus einem Versuch, in welchem 
zu verschiedenen Reizzeiten, ¢, die Schwellenspannungen bestimmt wer- 
den, direkt einen Wert für k x 

Ich habe durch eine groBe Zahl eigener Versuche und durch die Dis- 
kussion von in der Literatur mitgeteilten Versuchen anderer zeigen kén- 
nen, daB für die Lange a beim quergestreiften Muskel die Lange der 
Muskelfasern, beim motorischen Nerv der Frésche und Kréten 1—2 cm, 
bei Mimosa und Berberis die Lange der langsten Zellen mit protoplasma- 
tischem Inhalt zu setzen ist. Beim Muskel handelt es sich vor allem um 
Versuche mit verschiedener Lage der Elektroden, um Zusammenlegen 
eines Muskels, so daB nur die halbe Lange wirksam ist, und um den Ver- 


2 
gleich von Muskeln verschiedener Faserlänge, wobei die Zahlen 5 sich 


umgekehrt proportional den Quadraten der Faserlänge ergeben. Bei 
Nerven kommen Versuche mit variabler Elektrodendistanz in Betracht. 


An Pflanzen ließ sich wieder zeigen, daß die für k”; erhaltenen Zahlen 


den Quadraten der Zellenlängen umgekehrt proportional sind. 
Berechnet man nun den Zahlenwert von & so ist dieser, mit ganz sel- 
tenen Ausnahmen, größer als der Diffusionskoeffizient eines Salzes in 
Wasser, bei Nerv und quergestreiftem Muskel etwa 107 mal so groß. Es 
gibt also in lebenden Systemen Vorgänge, die Konzentrationsunter- 
schiede viel rascher ausgleichen als Diffusionsvorgänge, sich aber mathe- 
matisch wie diese behandeln lassen. Ich will später noch etwas darüber 
sagen, was für, wenigstens vorläufige, Vorstellungen man sich über diese 
Vorgänge bilden könnte, zunächst sollen aber die Formeln für die Er- 


regungsleitung unter diesem Gesichtspunkt betrachtet werden. 
3 1 
Für Überschlagsbetrachtungen kann man 30 == 5 jouit 


setzen. Nimmt man an, # sei ein Diffusionskoeffizient, so erhält man aus 
Gleichung (3a) für die Fälle großer Leitungsgeschwindigkeit (etwa 
3000 cm sek-: bei manchen Nerven): B=a-3-1014, £ = a°2-108. Es 
müßte die im Moment des Erregungsbeginns pro Zeiteinheit gebildete 
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Menge von Erregungssubstanz 3-101 der Menge betragen, die zur Er- 
regungsauslésung ausreicht, und die im ganzen an einer Stelle gebildete 
Menge müßte 2-10* der zur Erregungsauslösung hinreichenden betragen. 
Diese Zahlen scheinen mir unzulässig hoch, wenn es auch schwer zu sagen 
ist, bis zu welcher Grenze sie als plausibel gelten könnten. Ich habe nun 
versucht für k den Wert anzunehmen, der aus der Theorie der elektri- 
schen Erregung für die dort mit k bezeichnete Größe folgt. Zunächst muß 
ich noch sagen, daß man aus elektrischen Reizversuchen, wenigstens bei 
Muskeln, manchmal einige Werte für k erhält, die mitunter verschiedenen 
Fasern angehören. Durch gewisse Behandlungsweisen, beim querge- 
streiften Muskel z.B. viel Ca’-Ionen in der umgebenden Lösung, kann 
man es allerdings dahin bringen, daß das Verhalten gegenüber konstanten 
Stromstößen und ähnlichen kurzdauernden Reizen, nurmehr durch die 
größte k Zahl bestimmt wird. Die kleineren k-Zahlen bestimmen aber 
dann das Verhalten gegen linear ansteigende Ströme (Einschleichen) und 

i . Dieser Zustand ist am Nerven ein dauernder, so daß man 
eigentlich auch für diesen einige k-Zahlen anführen könnte. In Tabelle 3 
habe ich für den Muskel die verschiedenen k-Zahlen aufgenommen, für 
den Nerven nur die, welche das Verhalten gegen kurzdauernde Reize be- 
stimmt. Man wird ja ohnedies eher annehmen können, daß das k der 
Erregungsleitung mit dem der elektrischen Erregung der Größenordnung 


nach übereinstimmt, als daß beide identisch sind. Der Wert von £ ist 


nach Gleichung (6a) etwa : +30+ 1, 30 +7 istetwa 3: Anstiegszeit; in 
Tabelle 3 ist in der letzten Spalte 3 : Anstiegszeit der Negativitätswelle 
verzeichnet, und man sieht, daß dieser Zusatz meist ganz zu vernach- 
lässigen ist. Für ergibt sich etwa a-3-102 bisa -5-10°, für die an einer 
Stelle im ganzen produzierte Menge an Erregungssubstanz, 4 erhalt man 


etwa a-7-104 bis a-30, vielleicht noch etwas weniger. Das sind ganz 
plausibel erscheinende Werte. 


Besonders bemerkenswert ist, daß der größte Teil der Variation von £ 


sich schon bei einander sehr ahnlichen Objekten findet, so z. B. bei dem 
langsam leitenden System von Mimosa. Diesem kommt, einschlieBlich 
der Gelenke, ein konstantes k zu, die geringen Unterschiede der k- Werte 
entsprechen den Ungenauigkeiten der Messungen, und es paBt, meinem 
Empfinden nach, sehr gut zu den entwickelten theoretischen Vorstellun- 
gen, daB gerade die geringen Verschiedenheiten der Leitungsgeschwindig- 


keiten bei einander nahestehenden Objekten durch verschiedenes  be- 


dingt sind. Bei den verschiedenen Nerven eines Tieres sind diese Verhält- 
nisse noch nicht recht zu überblicken. Es scheint aber, daB die verschie- 
denen Leitungsgeschwindigkeiten sowohl durch verschiedenes k, als auch 








w 
te 
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Tabelle 3. 
mw 3 
48 -k— 
Art Gewebe % in a k cm? sek-! ivcmsek-! z seen 
Sekunden sek-ı 
a Blättchen . . 3,9 0,000 077 0,16} 330 3 
— Sek. Blattstiel 08 0,000 049 0,30] 1860 3 
pie. ae 0,8 0,000 062 2,0 | 65000 3 
Lepus cun.“ | Ureter. . . . 12 0,000 11 25 | 57000 | 10 
( 0,55 | 0,00012 410 000 | 
Herzventrikel 10. 0,002 1 7 23 900 30 
46 0,009 5 5 200 || 
Rana... 2,2 3,4 5 900 
Musculus | 71 lu | 1 500 
por 4 | 129 | 20 | wed 850 | = 
65,8 | 102 170 
Nerv. ischiad. 
2 
Anuren? . .{ adn’ } 35 14,6 230 | 3600] ? 
Su veges 42 7,9 20007: 1510 000?! 3000? 
zu z. Herzen 
" * “|| Nerv. ischiad. 3000 4300 
motor. Fasern ur — 




















durch verschiedenes £ zustande kommen. Nach den Untersuchungen von 


ERLANGER und GassEp (1. c. 1927) ist die Leitungsgeschwindigkeit dem 
Durchmesser der Nervenfasern proportional, nach denen von LAPICQUE 
und LEcENDRE* soll die Chronazie dem Faserdurchmesser umgekehrt 


proportional sein, 2, ware ihm dann proportional. Da a bei den Nerven 


nur wenig variiert, ware A für die Nerven konstant. 


Ahnlich verhält es sich ja mit der Beziehung zwischen Leitungsge- 
schwindigkeit und Anstiegszeit. Nach den Untersuchungen von ERLAN- 
GER und GASSER5 sind die Anstiegszeiten der Negativitätswellen für die 


1 Nach Angaben von Tx. W. ENGELMANN: Pflügers Arch. f. d. ges. Physiol. 
8, 247—326. 1870. Nur die Anstiegszeit nach Versuchen von Hundeureter, mit 
sehr ähnlicher Leitungsgeschwindigkeit, L. OrBeLı und E. Tu. von BRÜCKE: 
Ebenda 133, 341—364. 1910. 

2 Die Angaben aus der elektrischen Erregung von den sympathischen Fasern 
zu den Körnerdrüsen von Bufo vulgaris, die Leitungsgeschwindigkeit von den 
sympathischen Fasern zu den Drüsen der Haut von Rana. YAMADA, S.: Ebenda 
200, 221—227. 1923. 

3 Leitungsgeschwindigkeit geschätzt nach der im Herzvagus vom Hund, 
GASSER, J, und ERLANGER, H. S.: Americ, Journ, of Physiol. 70, 624—666, 1924. 

4 Larıcquz, M. M. L. et LecenDre, R.: Cpt. rend. hebdom. des séances 
de l’acad, des sciences 157 II, 1163—1166. 1913. 

5 ERLANGER, J. und Gasser, H, S.: Americ. Journ. of Physiol. 70, 624 bis 
666. 1924. 
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Nerven eines Tieres gleich, und dasselbe habe ich oben fiir die verschie- 
denen, zu einem Leitungssystem gehörigen Teile der Sensitiven gezeigt. 
Ich habe auch schon oben darauf hingewiesen, daB die Variabilität der 
Anstiegslängen nur so weit geht, als es durch die erwähnte Konstanz der 
Anstiegszeiten innerhalb eines solchen Systems erzwungen wird. 

Die Werte £, die eine Leistung des erregungsleitenden Systems bei 
einem Erregungsvorgang darstellen, nehmen mit zunehmender Leitungs- 
geschwindigkeit im allgemeinen ab, wegen der Abnahme der Anstiegs- 
zeit, d.h. Zunahme von t. Es tritt hier die Frage auf, warum die An- 
stiegszeit nicht überall gleich lang und etwa so kurz wie beim Nerven ist. 
Man kann hier nur vermuten, daß ein großer Wert für 7 nur durch physi- 
kalisch-chemische Konstellationen möglich ist, die in irgendeiner Art 
hohe Anforderungen an das lebende System stellen, und daß großes r und 
großes k ursächlich verbunden sind, so zwar, daß im allgemeinen + pro- 
portional mit Vk wächst. Mit anderen Worten, diese Systeme scheinen 
so eingerichtet zu sein, daß wenigstens gewisse Vorgänge in ihnen be- 
sonders rasch ablaufen. Wo aber die große Leitungsgeschwindigkeit und 
das mit großem 7 verbundene kurze Refraktärstadium nicht notwendig 
sind, mag eine langsame Leitung, trotz des größeren Bedarfes an Er- 
regungssubstanz vorteilhafter sein. 

Die kleinsten festgestellten Leitungsgeschwindigkeiten liegen bei etwa 
0,1 cm sek-1, und das ist aus der Theorie verständlich ; denn der für Mi- 
mosen gefundene k-Wert ist nur etwas höher als ein Diffusionskoeffizient 
eines Salzes im Wasser, und k wird nicht kleiner sein können als der Diffu- 


sionskoeffizient der Erregungssubstanz im Plasma und é wird vermutlich 


der Größenordnung nach nicht unter 102 liegen. 


Die von GassER und ERLANGER? nachgewiesene Verminderung der 
Leitungsgeschwindigkeit im relativen Refraktärstadium des Nerven, 


könnte man, als durch eine Verminderung von £ bedingt, auffassen. 


_ Ich habe nun nur noch zu sagen, auf welche Weise man sich die gro- 
Ben Werte für k wenigstens vorläufig plausibel machen könnte. Zu- 
nächst muß es sich um einen Vorgang handeln, der in keiner näheren Be- 
ziehung zu dem Vorhandensein elektrischer Spannungen oder Ströme 
steht, weil die Erregungsleitung in keiner solchen Beziehung steht, wie 
daraus hervorgeht, daß, wie schon öfters erwähnt, die Erregung im rasch 
leitenden System der Sensitiven nicht elektrisch auslösbar ist. Mein 
seinerzeitiger Erklarungsversuch ist hiermit erledigt (1. c. 1925 b, S. 463). 
Wenn man sich vorstellt, daß sich die Vorgänge der Erregungsleitung und 


1 Gasser, H. 8, und ERLANGER, J.: Americ. Journ. of Physiol. 78, 613 bis 
635. 1925. 
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der elektrischen Erregung nicht im Inneren der Zellen, sondern an den 
Membranen abspielen, kann man sich einen raschen Konzentrationsaus- 
gleich von Stoffen, die an bestimmten Stellen der Membran in hôherer 
Konzentration gebildet oder durch den elektrischen Strom angereichert 
sind, dadurch bewirkt denken, daB diese Stoffe lokal die Oberflächen- 
spannung ändern. Die dementsprechenden Kräfte in der Oberfläche 
kénnten für derart rasche Bewegungen vielleicht ausreichen. Die Rei- 
bung diirfte immerhin groB genug sein, um, statt der Beschleunigung, die 
Geschwindigkeit proportional der wirkenden Kraft, also wohl auch dem 
Konzentrationsunterschied zu machen. Diese Gedanken sind mir ge- 
kommen, als ich an die rasche Ausbreitung von Oltropfen oder von einem 
aufgestreuten Pulver auf einer Wasseroberfläche dachte. Ehe man sich 
mit diesem Deutungsversuch der großen k-Werte näher befaßt, wird man 
zunächst zu untersuchen haben, ob die Erregungsleitung an einer Ober- 
fläche stattfindet, d.h. ob die Erregung das Innere des Plasmas erst 
durch einen sekundären Prozeß, mit einer gewissen Verspätung erreicht. 


Zusammenfassung. 

Die Erregungsleitung der Sensitiven ist von typischen elektrischen 
Negativitätswellen begleitet. 

Bei Biophytum sensitivum sind die in der Blattspindel in Abständen 
von 20—200 Sekunden ablaufenden Wellen, denen die stufenweisen Re- 
aktionen der Blättchen entsprechen, untereinander gleich. 

Bei Mimosa und Neptunia entspricht dem rasch leitenden System eine 
rasch verlaufende, dem langsam leitenden eine langsamer ablaufende Ne- 
gativitätswelle. Die sehr verschiedene Leitungsgeschwindigkeit innerhalb 
eines Systems hat keinen Einfluß auf die Dauer der Negativitätswelle. 

Die Erregung im rasch leitenden System ist bei Neptunia, ebenso wie 
bei Mimosa, nicht elektrisch auslösbar, das System hat aber sonst keine 
Besonderheiten gegenüber erregungsleitenden Systemen im allgemeinen. 

Die in der einzelnen Welle erreichte Negativität ist von der Reiz- 
stärke weitgehend unabhängig. 

Im Stamm von Mimosa pudica und M. Spegazzinii erfolgt die lang- 
same Erregungsleitung, bei M. Spegazzinii auch die rasche, in der Mark- 
krone. 

In der Dekrementstelle im sekundären Blattstiel von Mimosa pudica, 
zwischen Sekundärgelenk und basalem Blättchenpaar, erlöschen kurze 
Gruppen von Negativitätswellen. Eine erlöschende Welle ist der Größe 
nach reduziert, doch ihrem zeitlichen Verlauf nach unverändert. Bei län- 
geren Wellengruppen erscheint die zweite Welle der ersten, reduzierten 
aufgesetzt und erreicht so das für andere Teile des Blattes normale Aus- 


maß der Negativität, das auch den folgenden Wellen zukommt. 
21* 
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Im Blattstiel von Mimosa pudica treten bei Belichtung kleine Poten- 
tialschwankungen auf, oder sind wenigstens weit häufiger als bei Be- 
schattung, was wohl dahin zu deuten ist, daB die Einstellung der Blatter 
gegen das Licht durch Erregungsvorgänge vermittelt wird. 

Ausgehend von der von verschiedenen Autoren vertretenen Vorstel- 
lung, daB der Vorgang der Erregungsleitung dem Abbrennen einer Ziind- 
schnur vergleichbar sei, wobei an den erregten Stellen eine Erregungs- 
substanz gebildet wiirde, die, wenn sie sich auf noch unerregte Stellen 
ausbreitet, autokatalytisch ihre eigene Bildung wieder auslöst, läßt sich 
ein mathematischer Ausdruck fiir die Leitungsgeschwindigkeit ableiten. 
Ersetzt man den in diese Gleichung eingehenden Wert des Diffusions- 
koeffizienten durch diejenige Größe, k, die in der Theorie der elektrischen 
Erregung statt des Diffusionskoeffizienten erhalten wird, so bewirkt 
deren groBe Verschiedenheit bei den erregbaren Systemen der ver- 
schiedenen Tiere und Pflanzen fast die ganze Verschiedenheit der Lei- 
tungsgeschwindigkeiten. Nur ein kleiner Rest, insbesondere die Ver- 
schiedenheit der Leitungsgeschwindigkeiten in einander ähnlichen Gebil- 
den, z. B. innerhalb des langsam leitenden Systems von Mimosa, bleibt 
durch verschieden starke Produktion von Erregungssubstanz oder durch 
verschieden leichte Erregungsauslésung durch dieselbe zu erklären. 














UBER DIE TANGENTIALE POLARITAT DER BETA-WURZEL 
ALS FOLGE DER TORSION IHRER ZUWACHSZONEN. 


Von 
R. Dosriz 
(Brünn). 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16. Dezember 1927.) 


Als tangentiale Polarität ist im Gegensatz zu der bisher bekannten 
longitudinalen und radialen diejenige zu bezeichnen, die sich in abwei- 
chendem morphotischen Verhalten der einander entsprechenden entgegen- 
gesetzt gelegenen radialen Schnittebenen kundgibt. Sie stellt eigentlich 
eine Äußerung ungleicher Polarisation des Organs bzw. seiner Elemente 
in tangentialer Richtung vor. Ein geeignetes Untersuchungsobjekt boten 
stärker verdickte Wurzeln der Zuckerrübe, für die durch die Untersu- 
chungen VÖcHTINGs (1892) auch der Begriff der longitudinalen und radi- 
alen Polarität als Ausdruck der entsprechenden Polarisierung der ein- 
zelnen Zellen aufgestellt wurde. Andere Kulturvarietäten von Beta vul- 
garis verhielten sich aber ganz ähnlich. 

Ein Blick auf die Abb. 1, besonders die Spalthälfte 6 belehrt, daß 
die Kallusbildung, die bei der Beta-Wurzel unter natürlichen Bedingun- 
gen die einzige Art von Neubildungen vorstellt, auf den radialen Schnitt- 
ebenen nicht gleichmäßig hervortritt, sondern daß gewisse Stellen der 
Schnittflächen ganz regelmäßig bevorzugt werden, wo die inneren Be- 
dingungen für die Kallus- oder Tumorbildung entweder direkt oder auf 
korrelativem Wege besonders günstig sind. Spaltet man durch einen 
medianen, von oben geführten Längseinschnitt die dicksten Partien der 
Knolle, wie dies Abb. la vorführt, und steckt solche einjährige, aller 
Sproßanlagen beraubte Rüben am Anfang des zweiten Vegetationsjahres 
in Erde, so sieht man im Herbst einen sehr starken, tumorartigen Kallus 
aus den inneren Zonen der linken Seite beider Schnittebenen hervor- 
brechen, was vorwiegend auf die obersten Teile der Knolle beschränkt 
erscheint. Außerdem fallen aber auch rechtsseitige Kalluswülste auf, die 
oft den ganzen äußeren Rand der rechten Schnittflächenhälften be- 
decken. Innere Zonen der rechts von der Achse gelegenen Schnittfläche 
sowie die äußeren Zonen der linken Seite zeigen keine Kalluswucherungen. 

Ähnliche Bilder boten auch völlig längshalbierte Knollen ebenso wie 
solche, die durch mehrere Radialschnitte in vier oder mehrere, unten zu- 
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sammenhängende oder auch völlig getrennte Teile zerlegt wurden. Es 
entstanden auch in diesen Fällen Kalluswucherungen ausschließlich oder 
vorwiegend auf den inneren Zuwachszonen der links von der Mittellinie 
liegenden Schnittebenen jedes Abschnittes, während die rechtsseitigen 
Schnittflächen nur an den äußersten, jungen Zonen längliche Kallus- 
wülste zeigten. Wurden Knollen von unten, und zwar nur bis zu ihrem 
dicksten Durchmesser, median gespalten, so daß die basalen, breitesten 
Teile unberührt blieben, so bildeten sich nur die rechtsseitigen Rand- 
wülste, während die von der Mittellinie der Knolle nach links gelegene 
Schnittflächenhälfte frei von Kalluswucherungen war. Überhaupt pro- 
duzieren auch apikale Teile der Knollen, falls sie von den dicksten basalen 
Teilen abgetrennt wurden, Kallus nur sehr spärlich oder gar nicht. Die 
stärkste Kallusbildung findet darnach auf den radialen Durchschnitten 
der ältesten Zuwachsringe, besonders in dem oberen, umfangreichsten 
Teil der Beta-Wurzel statt. Demgegenüber kommt es auf der entgegen- 
gesetzten, rechten Seite oft zum Absterben des Gewebes dieser inneren 
Ringe, was noch mehr als das bloße Nichtheranwachsen des Kallus auf 
ungünstige innere Bedingungen dieses Ortes ninweist. 

Auch in Höhlen, die in Knollen durch Ausschnitte walzenförmiger 
oder rechteckiger Form angestellt wurden, zeigte sich ein bedeutender 
Unterschied zwischen den Kallusmassen auf der linken und denen auf der 
rechten Wandhälfte. So sah man aus der linken Seite der würfelförmigen 
Höhlen, die nach von VöcHTInG beschriebener Art in der Beta-Knolle für 
Transplantationszwecke herausgeschnitten wurden, im Vergleich zu der 
rechten Wand stärkere Kalluswucherungen hervortreten, die den an 
den oberen (d.h. apikalen) Schnittflächen ausgebildeten gleich waren. 
Als Material zu diesen Transplantationsversuchen dienten Pflanzen mit 
auf Kosten der Blätter noch stark heranwachsenden Knollen im ersten 
Vegetationsjahre. 

Die Entstehung der Blattrosetten oder gestreckter Sprosse ist auf die 
normalen Blattachselanlagen allein beschränkt, und desgleichen steht 
auch die Wurzelbildung in enger Beziehung zu den normalen, aus dem 
Mittelgefäßbündel entspringenden Seitenwurzeln. Aber auch für die Lo- 
kalisierung dieser Organentfaltungen läßt sich in günstigen Fällen die 
maßgebende Bedeutung der tangentialen Polarität wahrnehmen. Schnei- 
det man fast alle Blätter samt ihren Achselknospen und entsprechenden 
Teilen der verkürzten Sproßachse an starken Knollen ab und beläßt bloß 
die unteren kleinen, für gewöhnlich ruhenden Achselknospen, so wachsen 
unter natürlichen Kulturbedingungen z. B. an den von oben radial in 
vier Teile gespaltenen Knollen nur diejenigen Sproßanlagen heran, die 
dicht an den nach rechts gelegenen Schnittflächen stehen. Da läßt sich 
auch ein gewisser Zusammenhang der auf dieser Seite heranwachsenden 
Triebe mit dem oben erwähnten rechtsseitigen Randkallus beobachten. 
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Abb. 1. a. Zuckerrübenwurzel am Anfang der zweiten Vegetationsperiode läpgsgespalten und bis 
zum Herbst im Garten gezogen, an der linken Seite des Spaltes kräftige Tumorwucherungen, an 
der rechten einen kallusartigen Randwulst zeigend. — b. Eine Hälfte des gespaltenen Teiles, die 
tangentiale Polarität der Wundgewebe (eine mächtige Geschwulst an den innersten Zuwachszonen 
links, einen länglichen Randkallus rechts von der Mittellinie) zeigend. — c. Querschnitte durch 
die Spaltteile derselben Rübe, I und II oben, III und IV unten in der Ansicht von der Spitze 
der Knolle. An I, II mächtige Tumorwucherungen aus dem ersten und zweiten Zuwachsring 
links von der Mittellinie, an III und IV nur schwächere Kalluserhebungen aus inneren 5 Ringen 
der linken Schnittebenenhälfte, nebst Kalluswülsten am rechten Rand der radialen Schnittfläche 
an allen Querschnitten. © 
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Dieser entwickelt sich aber auch in denjenigen Fillen, wo sämtliche 
SproBanlagen durch den bereits im Hypokotylteile gefiihrten Querschnitt 
entfernt wurden, woraus zu schließen ist, daß seine Entstehung ganz un- 
abhängig von den darüber stehenden Trieben ist. Erst sekundär kommt 
es auch zur korrelativen Beeinflussung der Kalluswulstbildung durch die 
heranwachsenden Triebe, die besonders auffallend an in der zweiten Ve- 
getationsperiode gezogenen Rüben zu sehen ist, die seitliche vegetative 
Rosetten und unter diesen dicke Knollenleisten mit erneuter Zonen- 
bildung ausbilden. Das Sproßwachstum erscheint allerdings nur dann 
streng oberhalb des rechten Randes der Schnittflächen lokalisiert, wenn 
alle belassenen Knospen ursprünglich keine beträchtlichen Unterschiede 
aufwiesen, wenn also ihr Wachstum durch sonstige Faktoren gleichmäßig 
beeinflußt erscheint, was allerdings nicht immer der Fall ist. Zu diesen 
Versuchen eigneten sich am besten starke, äußerlich ganz regelmäßig aus- 
sehende Knollen am Schluß des ersten oder am Anfang des zweiten Vege- 
tationsjahres. 

Auch auf die Wurzelbildung übt die tangentiale Polarität einen be- 
merkbaren Einfluß aus, wobei es sich hauptsächlich nur um eine Ver- 
knollung einiger Seitenwurzeln handelt, die meist zum Ersatz der operativ 
verstümmelten Knollenteile dient. Bekanntlich brechen die fadenförmi- 
gen Seitenwurzeln aus dem. Knolleninneren in zwei relativ breiten, mei- 
stens schräg oder spiralig nach links oder seltener nach rechts gewunde- 
nen Längsreihen ziemlich unregelmäßig hervor. Der knolligen Verän- 
derung der Seitenwurzeln muß eine starke Zufuhr von Assimilations- 
produkten vorausgehen, welche in der verstümmelten Hauptwurzel kei- 
nen genügenden Platz finden. Deswegen tritt die tangentiale Polarität 
in der am unteren Außenrand der linken Schnittflächenhälften lokalisier- 
ten Verknollung der Seitenwurzeln nur an mit Laubblättern versehenen 
Objekten zutage, wie dies vor allem in der ersten Vegetationsperiode der 
Fall ist. Daraus folgt schon, daß das Schema der tangential geförderten 
Bildungen (Abb. 2 a) nicht an einem und demselben Objekt verwirklicht 
werden kann, da es sich dabei zum Teil um antagonistische Wachstums- 
funktionen handelt, die in der Regel unter ganz abweichenden Innenbe- 
dingungen zum Vorschein kommen. 

Dagegen hat die in tangentialer Richtung ungleichseitig geförderte 
Kallusentwicklung keine solche Abhängigkeit von den verschiedenen mit 
der Entwicklung sich verändernden inneren Zuständen der Knolle ver- 
raten; nur zeigen sie noch wenig verdickte Wurzeln nicht deutlich genug, 
da auch die inneren Teile derselben noch sehr entwicklungsfähig sind, und 
die Schnittflächen bald durch Neubildung entfernter Schichten mehr oder 
weniger vollständig repariert werden. Deswegen und auch aus weiter 
unten anzuführenden histologischen Gründen gelingen diese Versuche 
besser an stärkeren Knollenwurzeln, in denen die innersten Bündelringe 
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und die dazwischen gelegenen Parenchymzonen bereits weitgehend ent- 
wickelt sind. Dann ist es gleichgiiltig, ob die Wurzel Reservestoffe noch 
aufspeichert, wie dies normal in der ersten Vegetationsperiode der Fall 
ist, oder ob sie mäßig austreibt oder ruht, womit hier allerdings, mit 
Rücksicht auf die normalen Wachstumsvorgänge, nur der Zustand be- 
zeichnet werden mag, der in der Knolle durch die völlige Amputation 
sämtlicher Sproßanlagen nach Abschluß der ersten Wuchsperiode hervor- 
gerufen wird. Zu diesem Zweck wurden verschiedenartig mit Längs- 
schnitten behandelte Knollen, ohne alle Sproßvegetationspunkte, frei im 
Garten vom Frühjahr an kultiviert, so daß die reich aufgespeicherten 
Reservestoffe sich formativ ausschließlich in der Entwicklung von Kallus 
betätigen konnten (Abb. 1 a). 

Die Erklärung einer derart ungleichmäßigen Lokalisation der Kallus- 
entwicklung an radialen Schnittflächen wäre allerdings sehr schwierig, 
wenn die Rübenwurzel wirklich radiär symmetrisch gebaut wäre, wie dies 
in der Literatur allgemein angenommen wird (VécuTING 1892, Fron 
1899). Man könnte unter dieser Voraussetzung keinen Grund für die Ge- 
staltungsdifferenz der radialen, völlig gleichwertigen Schnittflächen fin- 
den, der bei der longitudinalen Polarität in der ungleichen Entfernung 
der miteinander zu vergleichenden Schnittflächen von der Basis des 
Organs oder bei der radialen Polarität in dem Unterschied des Ab- 
standes der Schnittflächen von der Mittelachse und den damit ver- 
knüpften bedeutenden inneren Verschiedenheiten gelegen ist. 

Das radiär symmetrische Aussehen der Rübenwurzel ist aber nur 
scheinbar, und besonders mit dem Fortschreiten der Verdickung kommt 
der asymmetrische Bau immer stärker zur Geltung, wovon man sich be- 
sonders an erwachsenen Knollen am Schluß der Vegetationsperiode leicht 
überzeugen kann. Wie bekannt, laufen schon die etwas vertieften Längs- 
reihen der Nebenwurzeln nur selten genau gerade; vielmehr sind sie spi- 
ralig nach links oder seltener nach rechts verkrümmt, so daß man von 
„rechts- oder linksgewundenen“ Knollen sprechen könnte. Diese äußer- 
lich verschiedenartig gedrehten Knollen haben aber sämtlich das oben 
beschriebene Übergewicht der Kallusbildungen auf der linken Innenseite 
der Schnittebenen gezeigt. So kann die tangentiale Polarität mit der Ver- 
krümmung der Wurzelorthostichen, die bei den einzelnen Knollen einen 
ungleichen Sinn sowie ungleichen Grad aufweist, ursächlich nicht zu- 
sammenhängen. Sie ist offenbar mit der Asymmetrie der histologischen 
Struktur verknüpft, die besonders an tangentialen Längsschnitten durch 
die einzelnen sukzessiven Verdickungsringe im schrägen Verlauf der Ge- 
fäße klar hervortritt. In den zunächst gebildeten, breitesten Zonen, die 
den Knollenkörper hauptsächlich aufbauen, steigen die Gefäßbündel — 
von der Oberfläche gesehen — nach links, bilden also ein reichlich anasto- 
mosierendes, nach rechts gewundenes Netz (Abb. 2 b), während sie in den 
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peripheren, diinnen und oft weit weniger differenzierten Verdickungs- 
zonen, die etwa ein Viertel des Knollenradius einnehmen, nach rechts, 
also linkswindend aufsteigen (Abb. 2c). Zwischen diesen beiden Ringe- 
gruppen sind oft einige wenige Ringe anzutreffen, wo die GefäBbündel 
im ganzen gerade, d. h. vertikal verlaufen. 








N 
HUN 


Abb. 2. a. Schema fiir die ungleichseitige Entwicklung der Kallusgewebe und seitlichen Sprosse 
oder Knollenwurzeln. Die ungleiche Richtung der Gefäßbündel in i und äuß Zuwachs- 
zonen wird durch Pfeile angegeben, deren Spitzen die durch die radialen Schnittebenen getroffenen 
Pole der Leitstränge kennzeichnen. — b. Tangentialer Schnitt durch den innersten (ersten) Bün- 
delring mit Gefäßbündeln in rechtsgewundenen Schraubenlinien. Die dicke Seitenlinie stellt den 
kallusbildenden Pol vor, der von der Mitte der Knolle gesehen nach links liegt. — c. Tangential- 
schnitt durch einen äußeren (neunten) Bündelring desselben in radialer Richtung aus starker 
Knolle herausgeschnittenen Säulchens, pe we in der Oberflächenansicht gezeichnet. Die Ge- 
fäßbündel sämtlich nach links windend. kallusbildende Pol nach rechts orientiert, wenn die 
Schnittebene von der tie der Knolle beobachtet wird. 


























Um eine gewisse zahlenmäBige Vorstellung von diesen Verhältnissen 
zu gewinnen, wurden die Ablenkungswinkel der GefäBbündel von der 
Vertikalen und zwar von allen Bündelringen einer beträchtlichen Anzahl 
von Knollen gemessen. Das geschah einfach in der Weise, daB die an den 
Tangentialschnitten sichtbaren GefäBbündei mit dem Zeichenapparat 
gezeichnet wurden; an den Zeichnungen wurde dann die mittlere Ab- 
lenkung jedes Gefäßbündels von der Vertikalen gemessen, woraus Mittel- 
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werte fiir einzelne, von der Mitte zur Oberflache der Knolle aufeinander- 
folgende Bündelringe berechnet wurden. Da diese Ablenkung der Gefäß- 
bündel von dem geraden, vertikalen Verlauf ziemlich gleichartig ausfiel, 
erschien für diese Zwecke die Durchsicht aller Schnitte aus einigen weni- 
gen Säulchen, die aus derselben ungefähr 5 mm hohen Querscheibe in 
radialer Richtung ausgeschnitten wurden, meist als völlig ausreichend. 

Einige Beispiele mögen diese Verhältnisse für erwachsene sowie für 
jüngere Knollen erläutern, womit auch das Verhalten der noch in zweiter 
Jahresperiode zuwachsenden Knollen zu vergleichen von Interesse ist. 
Die Ablenkung der Gefäßbündel nach links von der Vertikalen ist mit 
positiven, die nach rechts mit negativen Winkelgrößen angegeben. Ta- 
belle 1 ist nach drei erwachsenen Knollen entworfen, die sich durch den 























Tabelle 1. 
Knolle, Querscheibe Winkelablenkung der Gefäßbündel von der Vertikalen in Zonen 
d 
Warsel- von 
spirale der | deren 
und | Basis |Durch-| 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 | 11 
Durch- ent- | messer 
messer fernt 
links 20 | 78 | 52 | 29 | 22 |—2 | —2|/—22/—14/—14 
um 60 | 46 6 7 3 |—2 | —6] —4/—15 
130 | 33 5| 71-3 |—8 |—10 
30 | 78 | 52 | 35 | 16; © 2] —4]—19]—18}—15| —8 | —9 
(gerade) | 70 | 60 41 31 24] 23 2] —7}—13/—16/|—11 
79 mm | 130 | 33 | 13 | 15 | 17 | 15 8} 11 6 
180 | 14 9 7 1 | —1 
40 | 70 | 49 | 44 | 41 | 14 | —4/—12/—18/—12 
hts 
1am, | | 48] 7/23] 17] 5] al 2] 3 
150 | 10 3 21 0 | —3 



































ungleichen Verlauf der Nebenwurzelorthostichen voneinander unter- 
schieden, und die in drei oder vier von dem unteren Rand der Blatt- 
rosette ungleich weit ausgeschnittenen Querscheiben untersucht wurden, 
jedoch nur mit Rücksicht auf die deutlicher differenzierten Bündelringe, 
deren Anzahl zur Spitze des Knollenteiles stark abnimmt. Stärkere Ab- 
weichungen von Durchschnittszahlen konnten auf die allzu geringe An- 
zahl von getroffenen Gefäßbündeln zurückgeführt werden. 

Den höchsten Grad erreicht die Ablenkung in den ersten Bündel- 
ringen des dicksten Knollenteiles, in welchen die Zahlen auch bei dieser 
einfachen Abschätzung am regelmäßigsten ausfallen. Von da ab nimmt 
diese linksseitige Ablenkung in den darauf folgenden Zuwachszonen ab, 
um schließlich in beinahe vertikalen Verlauf und weiter peripherwärts in 
die entgegengesetzte geneigte Lage überzugehen, welche dann ebenfalls 
immer mehr verstärkt erscheint. In schwächer verdickten unteren (api- 
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kalen) Teilen der Knolle kommen Unregelmäßigkeiten eher zur Geltung, 
worin auch ein gewisser Einfluß der an den Nebenwurzellinien äußerlich 
sichtbaren Torsion der Knolle mitbeteiligt sein kann. Doch macht sich 
in den unteren Teilen der Knollen eine starke Abnahme der Ablenkung 
der Gefäßbündel von der Vertikalen bemerkbar, was mit ihrem unbe- 
deutenden Durchmesser zusammenhängt. Dies gilt auch von jüngeren, 
noch wenig verdickten Knollen (Tabelle 2), von denen besonders die 
äußerlich rechtsgewundenen von der. für dickere Knollen weitgehend 
gültigen Regel abweichen. Vor allem zeigte der innerste Bündelring auch 
im dicksten Teil eine geringere Ablenkung als der darauffolgende. 

















Tabelle 2. 
Knolle, deren Querscheibe Ablenkung der Gefäßbündel in Zonen 
Wurzelspirale 
und von der Basis deren P . 4 s ‘ ‘ 
Durchmesser entfernt Durchmesser : - 
10 9 22 61 0 |— 3|— 8I—7 
links 26 9 13 81 0 |— 9I—ı1 
9 mm 45 7 10 4|—13|—13 
84 5 — 7|—10|—10 
17 30 20 26 61 — 2| — 9|—13]|—11 
(gerade) 45 21 9}— 9] 0 |— 4] —17| —14 
30 mm 85 17 13 20 3 6 11 4 
128 9 8 9 6 6 
10 11 9 23 6} —12}—11 
rechts 31 9 2 18 10 12|— 1 
11 mm 52 7 2 1 5 4 11 
82 4 — 2 8 16 





























Im weiteren Verlauf der Knollenverdickung geht diese Differenz im- 
mer mehr zuriick ; doch kommt es nicht selten auch an starkeren Knollen 
vor, daB nicht die GefaBbiindel des ersten, sondern erst die des zweiten 
Verdickungsringes die starkste Ablenkung zeigen. Aus der allmählichen 
Zunahme der Gefäßbündelablenkung ist zu schließen, daß sie erst im 
Verlauf der Verdickung zustande kommt, da in den jiingsten, noch diin- 
nen Hauptwurzeln alle Elemente fast gerade verlaufen. In älteren, stär- 
ker verdickten Knollen sind auch die Bestandteile der primären Gefäß- 
bündel und besonders deren normale sekundäre Zuwachse stark spiral, 
und zwar, soweit beobachtet wurde, immer nach rechts gewunden. 

Die Beta-Knolle erfährt darnach, da bisher unter mehreren hundert 
Stücken keine Ausnahme beobachtet wurde, ganz regelmäBig eine rechts- 
seitige Torsion ihrer dicksten, inneren Gewebeschichten, die im Inneren der 
Knolle ihren Héhepunkt erreicht, in den darauffolgenden Schichten da- 
gegen immer mehr abnimmt, um schlieBlich in den peripheren Zellschich- 
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ten in eine schwächere entgegengesetzt gerichtete Torsion iiberzugehen. 
Auch beim weiteren Dickenwachstum der Knolle, das abnorm noch im 
zweiten Jahre sich fortsetzt, werden diese Verhältnisse beibehalten, wie 
aus der Tabelle 3 ersichtlich ist, wo zwei, im zweiten Vegetationsjahre 














Tabelle 3. 
Ablenkungswinkel der GefäBbündel in Zonen 
Halb 
1 2 3 4 5 6 7 | 8 Lo | 10 11 12 13 14 15 
unver- |58 | 55 |43 





28| 14] 1|—16\—12)|— 8/—15|—11|—11/—10 
dickt |29|23]36] 15 11 2]— — 5|— 8]— 9j— 7 
mit 142145159120 |— 5|— 3-1 —11l—10)— 5|— 2|—14/—17|—11/—18 
starkem | 33 | 27 | 23 —14|—15|—22| —30|21| 27} 25! 31133) 26/35 
Wulst 


nicht mehr bedeutender verdickte Radien mit anderen zwei, durch starke 
zweitjahrige Längswülste verdickten verglichen werden. ‚In den läng- 
lichen Wiilsten, die eine direkte Fortsetzung der dariiber ausgebildeten 
seitlichen Blattrosetten vorstellen (DE Vries 1891), nimmt die schiefe 
Neigung der Gefäßbündel in den Außenringen immer mehr zu. Eine 
gewisse Abnahme dieser negativen Ablenkung in den am Anfang der 
zweiten Wuchsperiode gebildeten Zonen läßt sich wahrscheinlich als Folge 
der sich formativ betätigenden jungen heranwachsenden Blätter, die den 
geradlinigen Verlauf der Gefäßbündel fördern, deuten. Im ganzen sieht 
man aber auch an diesen abnorm im zweiten Jahre zuwachsenden Knollen 
die Regel beibehalten, daß, von einer indifferenten Zone angefangen, die 
Größe der Ablenkungswinkel sowohl zur Mitte der Knolle als auch zu 
ihrer Oberfläche zunimmt, jedoch in einem entgegengesetzten Sinne von 
der Vertikalen. 

Ursächlich hängt dieser besonders in den inneren Bündelringen sicht- 
bare Drehwuchs mit der bedeutenden Verkürzung der Beta-Wurzel zu- 
sammen, die nach RmmBacu (1926, 1927) 3—8 cm Länge der Wurzel und 
in der am stärksten sich verkürzenden Zone bis 30—50% der ursprüng- 
lichen Länge erreicht. Die sukzessiv nacheinander gebildeten Bündel- 
ringe weisen dabei, da die Verkürzung bis 4 Monate dauert, gewisse Ver- 
schiedenheiten auf, deren Ausdruck die in den Tabellen angegebenen 
Werte vorstellen. Den ersten Anstoß zu diesem gedrehten Bau sollte 
man in der inneren Natur der Beta-Pflanze suchen, die auf diese Weise 
die bei mehreren anderen Chenopodiaceen viel deutlicher hervortretende 
asymmetrische Struktur (Fron 1899) auch in ihrer Wurzel zum Vor- 
schein bringt. Versuche, die Spiralstruktur der Beta-Knolle zu steigern 
oder zu vermindern, die bereits einige Ergebnisse geliefert haben und 
hoffentlich auch zur Klärung des Drehwuchses der Bäume beitragen 
werden, werden in einer anderen Mitteilung wiedergegeben. 
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Auf die ungleichseitige Wachstumstätigkeit der einzelnen Zuwachs- 
schichten sind auch Gewebespannungen zurückzuführen, in denen die 
Asymmetrie des Baues der Beta-Knolle ebenfalls zur Äußerung kommt. 
Auffallend ist in dieser Beziehung, daß nach jeder von oben radial ange- 
stellten Spaltung der Knolle die linken Außenränder der Schnittflächen 
gegenüber den rechten immer merklich nach außen hervortreten. Die 
durch parallele, möglichst radial geführte Schnitte isolierten Gewebe- 
platten biegen sich, wenn sie in der Achsenlinie durchgeschnitten werden, 
schraubenförmig, so daß ihre Längskanten nach links gewunden erschei- 
nen. An solchen radial ausgeschnittenen Gewebeplatten kann man sich 
auch bei schwacher Vergrößerung über den spiralförmigen Verlauf der 
Gefäßbündel bei der Flächenansicht orientieren. Sind sie genügend 
durchsichtig, so lassen sie besonders die +Ablenkung der Leitbündel sehr 
schön hervortreten, wie diese an der linken Schnittoberfläche (wie immer 
von der Mittellinie der Knolle so bezeiehnet) Durchschnitte ihrer apikalen 
Enden zeigen, wogegen an der rechten Schnittfläche immer ihre zur 
Basis der Knolle schief gerichteten Extremitäten durchgeschnitten er- 
scheinen. 

Den Zusammenhang zwischen der geneigten Lage der Gefäßbündel 
und ihren damit verknüpften verschiedenen Poldurchschnitten einerseits 
und der ungleichen Kallusbildung andererseits kann man aus der Ta- 
belle 4, die der abgebildeten Knolle (Abb. 1) entspricht, ersehen. Die 
größten Kallusprotuberanzen inserieren sich auf die inneren Bündelringe 
und legen sich nur aus Mangel an Raum in der engen Spalte auch den 
Nachbarringen oberflächlich an, wie besonders aus den Querschnitten 
erhellt, welche in der Richtung von der Spitze zur Basis abgebildet sind. 
Die Scheibenhälften ITI und IV wurden tiefer genommen, wo jedoch be- 
sonders der rechtsseitige Wulst stark zum Vorschein kommt, der die 3 bis 
4 äußersten, allerdings nur schmalen Zuwachszonen fast gleichmäßig bis 
zum unteren Ende des Spaltes bedeckt, während der linksseitige Kallus 


Tabelle 4. 




















Schnitt- Gefäßbündelablenkungen in Zonen 

seite 112 |s | 4 6 6 7 8 o | 10 | 1 
rechte | 58 | 40 | 36 2 11 |—13|— 8|— 6|— 7/—16|—28 
linke 34 | 85 | 55 | 17 3 10|— 3|— 8|—11|—12|— 24 
rechte | 41 | 44 ! 41 | 43 | 46 1 6i— 6 |— 4 |— 4/— 7 
linke 51 | 611 34 | 22 | 27 |— 7|—22|—21 |—29 |— 24 |— 19 
rechte 13 | 30 | 32 | 18 I—3 |— 6|— 6|— 8|— 7 5 
linke 16 | 11 | 27 | 22 8 +29 |—29 |—23 |—41 |—33 |— 27 
rechte 24 |-10 |j—1 |—6 |—2 |— 1/— 8 /|— 6}|— 8/|— 9|— 12 
linke 20 | 38 | 12 | 15 | 22 |—20 |—35 | —22 |—33 
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in dieser Tiefe nur schwach, wellenförmig an fünf inneren Zonendurch- 
schnitten zu beobachten ist. Die Abhängigkeit der Kallusbildungen von 
dem höchsten Grad der Gefäßbündelablenkung tritt aus dieser Tabelle 
klar hervor, in der die Winkelwerte im Bereich der Kalluswucherungen 
fett gedruckt sind. 

Ganz regelmäßig erscheint das Kallusgewebe an denjenigen Stellen 
der radialen Schnittebenen lokalisiert, wo die Gefäßbündel in ihrem schie- 
fen Verlauf an unteren Enden durchgeschnitten werden. Dagegen bleibt 
die Kallusentwicklung dort völlig aus, wo die Gefäßbündel mit ihren 
oberen (d. i. basalen) Enden aus der Schnittfläche austreten. An Stellen, 
wo Zonen mit im ganzen vertikal verlaufenden Gefäßbündeln zum Vor- 
schein kommen, macht sich die Kallusentwicklung nicht besonders be- 
merkbar. Darnach bieten nur die apikalen Pole der radial durchge- 
schnittenen Gefäßbündel und des sie umgebenden Parenchymgewebes 
die nötige Vorbedingung zur Produktion des Kallusgewebes, während 
Stellen, wo Gefäßbündel mit basalen Polen endigen, frei von diesem 
Wundgewebe bleiben. So scheint die tangentiale Polarität der Zucker- 
rübe mit der Funktion der Gefäßbündel in Beziehung zu stehen, die aller- 
dings verschieden ausfällt, je nachdem die Leitung der Stoffe oben oder 
unten unterbrochen wird. 

GOEBEL (1902) schreibt den Leitungsbahnen und der davon abhängi- 
gen Strömungsrichtung der Baumaterialien eine gewisse Bedeutung für 
die Polarität zu. Zunächst könnte man auch hier an gewisse stoffliche 
Differenzen, die in opponierten Partien der Radialschnittebenen durch 
die schiefe Lage der Gefäßbündel zustande kommen, denken, einfach 
z. B. in dem Sinne, daß die unten (apikal) unterbrochenen Gefäßbündel 
vorwiegend Zucker an entsprechenden Schnittflächenpartien anhäufen, 
während die oben (basal) durchgeschnittenen Gefäßstränge zur lokalen 
Stauung der von unten zugeführten Mineralstoffe führen. Dadurch könnte 
schon wohl die ungleichmäßige Kallusentwicklung beleuchtet werden, da 
die Kallusbildung an isolierten Erbsenkotyledonen (KuBEë 1925) und 
Populus-Zweigstücken (PoPELKA 1926) durch Zuckerlösungen von ge- 
wisser Konzentration stark gefördert, durch die Mineralsalze dagegen 
mehr oder weniger unterdrückt wurde. Die Versuche, diese einfache An- 
nahme durch Inhaltsbestimmung der betreffenden Gewebeplatten zu 
prüfen, fielen bisher nicht ganz eindeutig in diesem Sinne aus; doch 
konnten in der überwiegenden Mehrzahl der Fälle gewisse Regelmäßig- 
keiten betreffs des Zuckergehaltes festgestellt werden. Es wurden z. B. 
im November Zuckerrübenknollen median halbiert und beide Hälften 
auf feuchtem Sand oder in dampfgesättigter Atmosphäre eine Woche lang 
stehen gelassen. Aus den beiden radialen Schnittflächen wurden alsdann 
etwa 2—3 mm dicke Gewebeplatten abgeschnitten, die in eine linke und 
rechte Hälfte und diese wieder quer in obere und untere Viertel von an- 
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nahernd gleichem Gewicht geteilt, und in diesen im ganzen acht Teil- 
stiicken wurde der Saccharosegehalt bestimmt (Tabelle 5). Die Differenz 
zwischen den beiden oberen Viertelplatten ist sehr regelmäBig und be- 
trägt rund 1—2%. Daraus läßt sich schließen, daß die immer links oben 
überwiegende Kallusentwicklung mit der dazu günstigeren, d. h. schwä- 
cheren Zuckerkonzentration zusammenhängt. Primär müssen jedoch 
noch andere, von dem Verlauf der Gefäßbündel abhängige Umstände 
dabei entscheidend wirken. Hier bleibt nur festzustellen übrig, daß der 
gedrehte Verlauf der Gefäßbündel dem äußerlich radiär aussehendem 
Knollenkörper einen kompliziert asymmetrischen Charakter erteilt, der 
dazu berechtigt, die Beta-Knolle als das erste bisher bekannte tangential 
polarisierte Organ zu bezeichnen. 

Diese Ausdrucksweise hat jedoch nur mit Rücksicht auf das Ganze 
der Knolle volle Be- 














Tabelle 5. 

rechtigung. Ob auch 
Prozentgehalt an Saccharose ihre einzelnen Elemen- 
Platte links rechts te tangential polari- 
oben unten oben unten siert sind, d.h. ob die 
1 14,47 15,65 15,52 15,53 einzelnen Zellen eine 

2 13,38 15,04 15,06 15,03 verschiedene rechte 
und linke Seite aufwei- 














sen, wäre gemäß ihrer schiefen Lage zum Horizont wenigstens in einigen 
Schichten auch möglich ; aber da sich die Lage dieser Elemente im Laufe 
der Entwicklung stark geändert hat, könnte eine so schwache, kurz- 
andauernde Induktion kaum so auffallend formativ zum Vorschein 
kommen. Auch sonst wurde nie die tangentiale Polarität der Zellen in 
radiären Organen nachgewiesen, wie auch Versuche von JANSE (1921) 
mit Kambiumzellen gelehrt haben. Vielmehr handelt es sich auch bei 
der Beta-Knolle nur um die longitudinale Polarität ihrer Elemente, die 
in den verschiedenen Zuwachsschichten in ungleich hohem Grade und in 
ungleicher Richtung von der Vertikalen geneigt erscheinen, und die 
Kallusbildung findet nur an denjenigen Stellen statt, wo die Längs- 
achsen der Elemente die radiale Schnittebene unter hinreichend großem 
Winkel treffen. Dem entspricht auch, daß an Durchschnitten der Ge- 
webeschichten, in denen die Gefäßbündel beinahe vertikal verlaufen, 
d.h. in den nicht gedrehten Bündelringen und überhaupt in den sich 
schon bedeutend verjüngenden apikalen Teilen der Knolle, keine Kallus- 
bildung an radialen Schnittflächen zu beobachten ist. 

Wie in anderen bekannten Fällen der Kalluslokalisation sind auch an 
der begrenzten Entwicklung stärkster Kalluswucherung an bestimmten 
Stellen neben den dazu besonders günstigen lokalen Innenbedingungen 
vor allem korrelative Einflüsse beteiligt, durch die die Kallusentwicklung 
auf anderen, minder geeigneten Stellen geschwächt oder unterdrückt wird. 














als Folge der Torsion ihrer Zuwachszonen. 337 


Korrelationsbeziehungen kommen auch in anderen allerdings viel seltene- 
ren Erscheinungen dieser tangentialen Polarität zur Geltung, nämlich in 
dem ungleichmäßigen Wachstum von SproB- und Wurzelanlagen. Wie 
bereits angegeben, erscheinen jene oft auf die Nahe der rechts gelegenen 
Schnittflächenhälfte beschränkt, während diese als knollig verdickte 
Seitenwurzeln aus der linken Seite der Schnittebene hervorbrechen. 
Diese beiden Seitenbildungen treten am äuBeren Rande der Radial- 
schnitte, allerdings aus opponierten Ecken und fast nie auf einem und 
demselben Versuchsobjekt, auf. Ihrer Lage nach stehen sie somit mit 
den jüngsten äußersten Zuwachsringen in Beziehung. Jedoch aus dem 
Vergleich des Verlaufs der Gefäßbündel ist zu schließen, daß die zu stär- 
kerem Wachstum der Sprosse oder bedeutendem Verdicken der Neben- 
wurzeln nötigen Baustoffe nicht von diesen äußeren jüngsten Zonen, 
sondern hauptsächlich von den inneren breiten Ringen geliefert werden, 
worauf auch die entsprechende Orientierung ihrer Leitungselemente zu 
den heranwachsenden Organen hinweist. Mit den üblichen Stoffhypo- 
thesen der Organbildung übereinstimmend, kommt es in der oberen rech- 
ten Ecke der längshalbierten Knolle (vgl. Abb. 2 a) zur Stauung der von 
unten zugeleiteten Substanzen, die zur Blattbildung Verwendung finden, 
während in der linken unteren Ecke die von oben zugeführten Stoffe in 
der hier oft zum Ersatz der verstümmelten Knolle seitlich hervorbre- 
chenden Knollenwurzel aufgespeichert werden. Bekanntlich dienen die 
4—6 inneren, an Umfang alle übrigen stark übertreffenden Zonen der 
Reservefunktion, während an die dünnen äußeren, nicht so weitgehend 
differenzierten Zonen eher normale Wachstumsfunktionen gebunden er- 
scheinen, womit auch die histologischen und stofflichen Differenzen der 
inneren und äußeren Gewebeschichten im Einklang stehen. 

Daraus erklärt sich, warum auch die longitudinale Polarität der Kal- 
lusbildung an der Beta-Wurzel von der für Wurzeln anderer Pflanzen 
weitgehend geltenden Regel (RECHINGER 1893) abweicht (vgl. auch 
FRIEDEMANN, BENDIx, HasseL, W. Macnus 1915). Zum Studium der 
Längspolarität besonders geeignete Objekte stellen erwachsene Knollen 
vor, die an ihrer Wurzelbasis des Sproß- und Hypokotylteiles beraubt 
wurden. Falls die basale Schnittfläche unbeschädigt blieb, trat am ba- 
salen Pole kein Kallus auf. Nur ausnahmsweise bildeten sich an ihm 
kleine Protuberanzen, welche aus von Tieren angegriffenen Stellen her- 
vorgingen. Die Apikalschnittflächen bildeten dagegen oft einen sehr er- 
giebigen Kallus, besonders wenn dieser Querschnitt durch den noch sehr 
dieken Teil der Knolle geführt wurde. Apikale Kalluswucherungen ent- 
springen vorwiegend dem Rande des Schnittes, stehen demnach in enger 
Beziehung zu den jüngsten Außenzonen, werden jedoch von den inneren 
ernährt. An radial durchgeschnittenen Knollen werden auch diese Kallus- 
und Tumorwucherungen auf korrelativem Wege von dem Radialkallus 

Planta Bd.5. 22 
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unterdrückt. Es unterliegt keinem Zweifel, daB die auffallenden Wech- 
selbeziehungen zwischen den örtlich differenten Kallusbildungen zum Teil 
auch von der örtlich ungleichen Zusammensetzung der Knolle abhängen, 
die bekanntlich besonders in der Konzentration der Saccharose stark 

Das Wichtigste jedoch, was die Polarität bei diesem Objekt bestimmt, 
liegt wahrscheinlich in der örtlich ungleichen Qualität der stofflichen 
(hormonalen?) Wachstumsbedingungen, die durch die eigentümliche 
Richtung der Leitungsbahnen an den entsprechenden Schnittstellen ein- 
geleitet wird. Beachtenswert ist dabei, daß die Beta-Knolle in der zwei- 
ten Vegetationsperiode, wo sie sich normal erschöpft, auf dieselbe Weise 
in dieser Beziehung reagiert wie in der ersten, wo sie entsteht und Re- 
servestoffe aufspeichert. Dies gilt ebenso von den Erscheinungen der 
tangentialen Polarität wie von der starken Gewebeneubildung an apika- 
len Querschnittflächen, die an der im ersten Jahre noch stark heran- 
wachsenden Knolle angebracht wurden (Pavitt 1924). Und kultiviert 
man erwachsene, radial von oben gespaltene Knollen im warmen Ge- 
wächshaus während des Winters, so bemerkt man dieselbe in tangentialer 
Richtung an links von der Mittellinie liegenden inneren Zonendurch- 
schnitten geförderte Kallusentwicklung, obwohl durch starkes Heran- 
wachsen starker gelblichgrüner Blattrosetten die Reservestoffe ausge- 
schöpft werden. Daraus ist zu schließen, daß für die tangentiale Polarität 
der Rübe (und somit auch für die longitudinale Polarität ihrer Elemente) 
die Stromrichtung grober Baustoffe kaum primär maßgebend ist; denn 
diese ist, den gewöhnlichen Annahmen entsprechend, in den beiden 
Fällen umgekehrt. 


Zusammenfassung. 


1. Stark verdickte Teile der Beta vulgaris-Wurzel zeigen eine tangen- 
tiale Polarität, die sich in ungleichmäßiger Kallusentwicklung sowie 
Sproß- und Nebenwurzelförderung an radialen Schnittebenen bzw. in 
deren Nähe äußert. 

2. Diese ungleichseitige Lokalisation der Wachstumsvorgänge findet 
ihre Erklärung in dem schraubenförmigen Verlauf der Gefäßbündel, der 
in den einzelnen Bündelringen regelmäßig variiert. 

3. Die Beta-Knolle weist einen komplizierten asymmetrischen Bau 
auf ; ihre inneren Schichten wurden in allen Fällen nach rechts, die äußer- 
sten nach links tordiert gefunden. 

4. Die Kallusbildung wird an denjenigen Stellen der Radialschnitt- 
flächen gefördert, wo die schief apikalwärts laufenden Gefäßbündel 
durchgeschnitten wurden, was an den innersten Zonen der linksseitigen 
und an den äußersten Zonen der rechtsseitigen Schnittflächenhälfte der 
Fall ist. 
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5. Das SproBwachstum und die Nebenwurzelverdickung finden an 
opponierten Stellen statt, jene oben am Rande der rechten, diese unten 
am Rande der linken Schnittebenenhälfte. 

6. Den Elementen der Beta-Knolle geht héchst wahrscheinlich die 
tangentiale Polarität ab; zur „Erklärung‘‘ dieser Erscheinungen reicht 
auch die bloße Annahme longitudinaler Polarisierung der Zellen aus. 
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UBER ZELLFUSIONEN BEI PILZEN. 
Von 
F. LAIBACH 
(Frankfurt a. M.). 
Mit 21 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. Dezember 1927.) 


I 


Der Sexualvorgang der Brandpilze galt nach den zytologischen Ar- 
beiten der letzten Jahrzehnte wohl ziemlich allgemein als in großen 
Zügen klargelegt, zumal die zytologischen Beweise durch die Entdek- 
kung der Heterothallie ihre physiologische Bestätigung zu finden schie- 
nen. Bei den Ustilagineen mit Sporidien- (bzw. Promyzel-),,kopulation‘ 
(Ustilago violacea-Typ) soll derSexualakt durch Überströmen des Inhaltes 
der einen der ,,kopulierten“ Sporidien in die andere eingeleitet werden, 
auf diese Weise ein Paarkernmyzel entstehen und schlieBlich in der 
jungen Brandspore durch Verschmelzung der beiden Sexualkerne der 
Geschlechtsvorgang seinen AbschluB finden. Bei denen ohne Sporidien- 
kopulation (Ustilago zeae-Typ) soll die Paarkernigkeit erst kurz vor der 
Sporenbildung durch Hyphenfusion zustande kommen (RAWITSOHER 
1912). 

Mir schien das beigebrachte Tatsachenmaterial nicht so eindeutig 
wie der Mehrzahl der Mykologen, und ich konnte weder die zytologischen 
noch die physiologischen Beweise für unbedingt zwingend ansehen. Die 
Abbildungen Rawritscuers z.B. (1914), die den Übertritt des Zell- 
inhaltes aus der einen der beiden Tilletia-Sporidien in die andere zeigen 
sollen, konnten meines Erachtens auch so gedeutet werden, daß der 
Inhalt aus beiden in den schon gebildeten Keimschlauch gezogen wird. 
Ist es doch eine bekannte Erscheinung bei Pilzen, daß besonders auf 
nährstoffarmem Substrat die älteren Hyphenteile entleert werden und 
der gesamte Plasmainhalt sich in der wachsenden Spitze ansammelt. 
Was ferner die Paarkernphase anlangt, so wurde zwar mit großer Be- 
stimmtheit ihr Nachweis in der Reinkuliur behauptet, nach wirklich 
überzeugenden Abbildungen suchte man aber in der Literatur vergeb- 
lich. Konjugierte Teilungen der Kerne wurden wohl kaum je beobachtet. 
Weiterhin hielt ich den Nachweis der Fusion von Myzelzellen in den 


1 RAwıTscHEr (1922) gibt zwar einige Abbildungen für Urocystis violae 
(Sow.) Fisch. v. Waldh., scheint aber seiner Sache selbst nicht sicher. 
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Sporenlagern von Ustilago zeae, nach meinen eigenen Präparaten zu 
schließen, für derart schwierig, daß ich ihn nicht als gesichert aner- 
kennen konnte. Selbst die Erscheinung der Heterothallie endlich schien 
mir nicht unbedingt für die sexuelle Natur der Sporidienfusionen zu 
sprechen, solange man nicht weiß, ob nicht auch bei den vegetativen 
Anastomosen, die zwischen Pilzhyphen ja so häufig sind, ähnliche phy- 
siologische Differenzen eine Rolle spielen können!. 

Durch neuere Untersuchungen ist denn auch das Beweisgebäude 
recht stark erschüttert worden. So haben sich die Angaben RAWITSCHERS 
über die Zellfusionen bei Ustilago zeae wohl als irrig erwiesen. SEYFERT 
(1927) will nämlich festgestellt haben, daß bei einer Reihe von Ustila- 
ginaceen und Tilletiaceen im Myzel der jungen Brandsporenlager Schnal- 
len auftreten, die denen des Paarkernmyzels der Hymenomyzeten ent- 
sprechen. Damit wäre der wichtige Nachweis erbracht, daß nicht erst 
in der jungen Brandspore zwei Kerne auftreten, sondern der Sporen- 
bildung ein Paarkernstadium vorausgeht. Dieses soll aber viel früher 
zustande kommen, als RAWITSCHER annahm. Wie und wann es einge- 
leitet wird, diese — übrigens bei den meisten Basidiomyzeten noch 
wenig geklärte — Frage bleibt hier nach wie vor ungelöst. Man wird 
zugeben müssen, daß wir überhaupt bei denjenigen Brandpilzen, die 
in der Reinkultur keine Anastomosenbildung zwischen Sporidien bzw. 
Promyzelzellen aufweisen, nicht das Geringste darüber wissen. 

Aber auch bei solehen mit Sporidienfusionen steht es nicht mehr 
viel besser. Hat doch Baucx (1923, 1925) für einzelne Ustilago-Arten 
zeigen können, daß die Paarkernphase in der Reinkultur in ihre Haploid- 
komponenten aufgespalten wird und daher alle an einem Paarkernmyzel 
gebildeten Sekundärsporidien wieder einkernig sind. Das Gleiche hat 
kürzlich Dickinson (1927) für weitere Ustilago-Arten festgestellt. Boss 
(1927) findet sogar, daß es zur Bildung eines echten Paarkernmyzels in 
der Reinkultur überhaupt nicht kommt, daß bei fusionierten Sporidien 
nicht der Inhalt der einen in die andere überwandert, sondern daß erst 
beim Auftreten des Keimschlauches der Inhalt beider Sporidien nach 
dessen Spitze gezogen wird, eine Vermehrung der Kerne durch konju- 
gierte Teilungen aber nicht stattfindet. Er hat inzwischen auf meine 


1 Ich habe diese Bedenken schon in den letzten Jahren auf verschie- 
denen Generalversammlungen der Dtsch. botan. Ges. (1925 und 1926) in Dis- 
kussionsbemerkungen geäußert. — Übrigens halte ich auch bei den Exoasca- 
ceen den Nachweis, daß es sich bei den Konidienfusionen um die Einleitung des 
Sexualaktes handelt, durch die interessanten Untersuchungen M. WIEBENS (1927) 
noch nicht für erbracht. Denn wenn es auch nach der sorgfältigen Arbeit JUELS 
(1921) als sicher gelten kann, daß in der Wirtspflanze schon das junge vegetative 
Myzel paarkernig ist, so weiß man doch noch nicht, ob dieses Paarkernmyzel 
den im saprophytischen Stadium von WIEBEN beobachteten Konidienfusionen 
seine Entstehung verdankt. Hier klafft noch eine Lücke. 
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Veranlassung hin auch Ustilago bromivora, fiir die erst vor kurzem 
Bauch (1925) Überströmen des Zellinhaltes von einer Sporidie zur 
anderen bald nach der Fusionierung an lebendem Material deutlich 
beobachtet haben will, geprüft und seine an anderen Ustilagineen ge- 
machten Feststellungen durchaus bestätigt gefunden’. Ich habe einen 
Teil seiner in großer Zahl angefertigten Dauerpräparate durchgesehen 
und auch selbst eine Anzahl Deckglaskulturen angesetzt, um ein sicheres 
Bild von den sich nach der Sporidienfusion abspielenden Vorgängen 
zu gewinnen, und kann durchaus die von Herrn Dr. Boss gemachten 
Feststellungen bestätigen?. 

Einige Zeit nach der Fusion schwellen die Sporidien an, werden häufig 
biskuitartig eingeschnürt, auch der Fusionskanal wird breiter, aber selbst nach 
8 Tagen ist von einem Überwandern des Zellinhaltes nichts zu bemerken, Die 
Kulturen standen unter laufender mi- 
kroskopischer Kontrolle und konnten auf 
flach ausgebreiteter Agarschicht unter 
dünnen Deckgläsern selbst mit starken 
Systemen (1/12 Ol-Imm., Lzrrz) unter- 
sucht werden (Abb, 1). 

Bei der zytologischen Untersuchung 
ergab sich, daß die Kerne meist noch an 
ihrer alten Stelle in den Sporidien lagen, 
Pre mitunter aber auch Ortsveränderungen 

> D stilago bromivora. Fusionierte . ‘ > 
di eingetreten waren, so daB sie sich mehr 

- NOR oder weniger genähert hatten entweder 
im Fusionskanal oder in seltenen Fallen auch in der einen der beiden Sporidien. 

In etwa 14 Tage alten Kulturen hat sich in den nicht ausgekeimten Sporidien 
die biskuitartige Einschnürung vielfach noch verstärkt, oft runden sich die so 
entstehenden Teile ab und bilden Querwände zwischen sich aus. 

Ganz anders, wenn die fusionierten Sporidien auskeimen. Dann wird der 
gesamte Inhalt aus beiden allmählich in den Keimschlauch hineingezogen, wie 
das aus Abb, 2 deutlich ersichtlich ist. Diese Keimschläuche können sehr lang 
werden, ohne daß sie sich verzweigen. Stets befindet sich der gesamte Plasma- 
inhalt beider Sporidien an der Spitze des Schlauches und kammert sich immer 
wieder gegen den leeren Teil ab, so daß dieser deutlich und ziemlich regelmäßig 
septiert erscheint. Im vorderen Teile liegen dann die beiden Kerne (Abb. 3). 
Eine Vermehrung dieser hat nicht stattgefunden, 

Unter diesen Umständen wird man Boss zustimmen müssen, wenn 
er vorläufig nicht mehr, wie das bisher geschehen, von Sporidien- 


1 Bei Lebendbeobachtung kann durch Vakuolenbildung leicht Entleerung 
der einen Sporidie vorgetäuscht werden. 

2 Er bittet mich, die Resultate hier kurz mitzuteilen, da er durch seinen 
Eintritt in den höheren Schuldienst gezwungen wurde, seine Untersuchungen 
abzubrechen. — Das Sporenmaterial von U. bromivora entstammte dem Exsik- 
katenwerk ZILLIGs. 

3 Das ganze Verhalten gleicht vollkommen dem von M. WIEBEN (a. a. O.) 
fiir die Konidienfusionen der Exoascaceen geschilderten. Auch passen die dort 
für Taphrina-Arten gegebenen Abbildungen (19—23 und 27—30) fast genau 
auf Ustilago bromivora. 
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kopulationen sprechen will, sondern auf den indifferenten BREFELDschen 
Terminus Fusion zurückgreift!. 

Wenn es also nicht doch noch gelingen sollte, irgendwelche Ustilagi- 
neen auch auf künstlichem Substrat zur Bildung eines echten Paarkern- 
myzels zu bringen, so bleiben fiir die Deutung der Sporidienfusionen nur 
zwei Möglichkeiten: entweder sie sind zwar sexueller Natur, aber nur, 
wenn es dem Keimschlauch der fusionierten Sporidien gelingt, in eine 
Wirtspflanze einzudringen, tritt das Kernpaar in konjugierte Teilungen 
ein; oder aber es handelt sich gar nicht um sexuelle 
Vorgänge, sondern um vegetative“ Anastomosen, 
wie sie bei Basidiomyzeten und Askomyzeten so 
häufig in der Kultur zu beobachten sind, und der 
Sexualakt wird irgendwo im Wirt auf uns noch un- 
bekannte Weise (wie beim Ustilago zeae-Typ) ein- 
geleitet. 





Abb. 2. Abb. 3. 
Abb. 2. Ustilago bromivora. Auskeimung fusionierter Sporidien. — Abb. 3. Ustilago bromivora. 
Ausgekeimte fusionierte Sporidien; das Plasma mit den beiden Kernen in der Spitze des Keim- 
schlauchs. 


Bei den groBen technischen Schwierigkeiten, die einer Entscheidung 
der Frage durch direkte zytologische Beobachtung entgegenstehen, 
glaubte ich auch einen indirekten Weg, der uns vielleicht der Lösung 


1 Anm. b. d. Korrekt.: Durch ein Referat von Kier (Zeitschr. f. Bot. 9, 
110. 1927) werde ich nachträglich noch auf eine Arbeit von A. W. BLizzARp: 
The nuclear phenomena and life history of Urocystis Cepulae (Bull. Torrey 
Bot. Club, 58, 77—117. 1926) aufmerksam. Hier wird nachgewiesen, daB bei 
Urocystis Cepulae das Myzel in der Reinkultur stets uninukleär ist und in der 
Wirtspflanze erst einige Zeit vor der Brandsporenbildung paarkernig wird. Im 
Hinblick darauf bezweifelt Verf., daB die Paarkernigkeit bei Urocystis Ane- 
mones und U. violae schon bei der Fusion der primären Sporidien (Wirtelzellen) 
zustande kommt, wie Knrep und RAWITSCHER annehmen. Dadurch, daß Knızr 
diesen Skeptizismus für übertrieben erklärt, können natürlich nicht die nun- 
mehr von ganz verschiedener Seite geäußerten Zweifel aus der Welt geschafft 
und die Lücken in unseren Kenntnissen über den Entwicklungsgang der Usti- 
lagineen geschlossen werden. 
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naher bringen kénnte, nicht verschmähen zu sollen. Ich sah ihn darin, 
die eben genannten vegetativen Anastomosen bei Pilzen in ihrem physio- 
logischen Verhalten etwas genauer zu studieren und mit den Sporidien- 
fusionen der Ustilagineen zu vergleichen. Wenn sich wesentliche Unter- 
schiede zwischen beiden herausstellen würden, so müßte ja die zweite 
der obigen Deutungsmöglichkeiten der Sporidienfusionen an Wahr- 
scheinlichkeit verlieren. Außerdem hoffte ich durch die Untersuchung 
der als rein vegetativ geltenden Anastomosen gewisse Aufschlüsse über 
die Beziehungen dieser zu den echten Sexualvorgängen bei Pilzen zu 
erhalten. 

Über die Physiologie der Sporidienfusionen unterrichten uns vor 
allem die Arbeiten von Knrer (1919, 1926) und Bavc# (1922). Über die 
vegetativen Anastomosen findet man zerstreut in der Literatur man- 
cherlei, zum Teil wenig miteinander harmonierende Angaben; etwas 
spezieller scheint sich mit der Frage nur A. Meyer (1902) in einer von 
den Mykologen und gerade den Ustilagineenforschern wenig beachteten 
Arbeit befaßt zu haben. Wenn ich mich bei meinen Untersuchungen 
auf die Anastomosenbildung bei Askomyzeten beschränkte, so geschah 
das, weil bei dieser Pilzgruppe vielfach besondere Geschlechtsorgane 
nachgewiesen sind und die zwischen vegetativen Hyphen stattfindenden 
Fusionen daher sicherer von den Sexualvorgängen unterschieden werden 
können als bei den Hymenomyzeten. 


II. 

Als erstes Untersuchungsobjekt wurde Coniothyriwm Fuckelii Sacc. 
gewahlt, da mir bei Konidienaussaaten starke Neigung zur Anastomose n- 
bildung aufgefallen war. Fucks (1869/70, S. 115) vermutete, daß der 
Pilz die Nebenfruchtform eines Askomyzeten, Sphaeria Coniothyrium 
Fuck. [= Leptosphaeria Coniothyrium (Fuck.) Sacc.], sei. Da er sich 
aber dabei wie stets nur auf die unsichere Beobachtung in der Natur 
stützte, so war es notwendig, zunächst einwandfrei die höhere Frucht- 
form unseres Pilzes und damit seine systematische Stellung festzustellen. 
Das gelang mit Hilfe von Reinkulturen. Dabei stellte sich heraus, daß 
FvokeL! in diesem Falle das Richtige getroffen hatte. 


Der Beweis der Zusammengehörigkeit von Coniothyrium Fuckelii Sacc. mit 
Leptosphaeria Coniothyrium (Fucx.) Sacc. war insofern etwas umständlich, als 
beide Pilze, die nebeneinander auf toten Stengeln von Rubus plicatus W. und N. 
(Frankfurter Stadtwald) wuchsen, mit einer Anzahl anderer Fungi imperfecti 
und Askomyzeten vergesellschaftet waren, deren Aufzählung ich mir hier schen- 
ken kann, Es mußten daher von allen diesen Pilzen Reinkulturen hergestellt 
und miteinander verglichen werden. Dabei zeigte sich, daß schon die ersten 
Keimungsstadien der beiden obigen Pilze die größte Ähnlichkeit besaßen. Voll 


1 Konidiogene und sporogene Reinkulturen wurden der Zentralstelle für 
Schimmelkulturen in Baarn (Holland) übersandt. 
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beweiskraftig waren aber erst ältere Kulturen. Sie stimmten makro- und mikro- 
skopisch völlig überein und unterschieden sich scharf von denen der anderen 
Arten. In etwa 3 Wochen war die schiefe Agarfläche des Reagenzglases von 
dem Pilz überwuchert und die ganze Kultur von einem schneeweißen Luft- 
myzel bedeckt. Nunmehr traten in den sporogenen Kulturen — auch solchen, 
die aus einer Askospore stammten — an einzelnen Stellen pyknidenartige, braun- 
schwarze Bildungen auf, in denen in großer Zahl die charakteristischen Conio- 
thyrium-Konidien gebildet wurden. Damit war der Zusammenhang sicher- 
gestellt. Gewöhnlich etwas später kam es auch in den konidiogenen Reinkul- 
turen zur Konidienbildung. Die Anlage von Perithezien wurde in beiden Fällen 
nicht beobachtet. Auch fanden sich keine Anhaltspunkte, daß noch eine zweite 
septoria-artige Nebenfruchtform, die FuckzL (1873/74, S. 89 f.) beobachtet haben 
will (Septoria sarmenti Sacc.), in den Entwicklungskreis der Leptosphaeria gehört. 
Die Beschreibung der Leptosphaeria Coniothyrium (Abb.4) 
bei Fucker (1869/70, S.115) und Wınrer (Rabenh, Krypt.- 
F1, Pilze IT) ist im allgemeinen zutreffend, die des Coniothy- 
rium bei FUCKEL (a. a. O.) und Saccarpo (Syll. III, 8, 306) 
etwas knapp, aber zur Bestimmung ausreichend, Beachtens- 
wert ist, daß Askosporen und Konidien in Größe und Zellen- 
zahl stark voneinander abweichen, daß sie aber eine ganz 
ähnliche Färbung (hellbraun mit einem Stich ins Olivfarbene) 

besitzen. 


Gutes Konidienmaterial von Leptosphaeria Conio- 
thyrium ließ sich leicht in genügender Menge und Rein- 





Abb. 4. 


Abb. 4. Leptosphaeria Coniothyrium. Asci (a) und Sporen (b). — Abb. 5. Leptosphaeria Conio- 
thyrium. Keimende Konidien. 


heit beschaffen. Reife Asci fand ich vor allem im Frühjahr. Bei trockener 
Aufbewahrung geht die Keimfähigkeit nach etwa einem halben Jahr ver- 
loren. Sät man frische Konidien auf einem 1,5%igen Agarboden ohne 
Zusatz eines Nährstoffs aus (Deckglaskultur), so schwellen sie inner- 
halb der ersten 12 Stunden beträchtlich an. Dabei wird die bräunliche 
Wand stark gedehnt, so daß sie viel blasser, fast farblos erscheint. Bei 
gewöhnlicher Zimmertemperatur (etwa 17°C) wird nach etwa 24Stunden 
an einer beliebigen Stelle die äußere Membran von einem Keimschlauch 
durchbrochen (Abb. 5). Dieser wächst ziemlich schnell in die Länge, 
meist ohne sich zunächst zu verzweigen. Nach einiger Zeit tritt ein 
zweiter Keimschlauch aus, entweder gegenüber dem ersten, sehr häufig 
aber auch an einer beliebigen anderen Stelle, mitunter dicht neben dem 
ersten. 
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Auch die Askosporen keimen am Tage nach der Aussaat nach vor- 
heriger tonnenartiger Anschwellung ihrer Zellen aus. Die Keimschläuche 
entstehen an beliebigen Zellen, die Endzellen scheinen aber zunächst 
bevorzugt zu sein (Abb. 6). 

Bei Dichtsaat der Konidien wachsen die ersten Keimschläuche häufig 
übereinander, ohne zu fusionieren. Erst wenn das lebhafte Wachstum 
des ersten Keimschlauches nachläßt und die zweiten Keimschläuche 
erscheinen, treten meist die Fusionen auf. Nicht in allen Kulturen war 
die Fusionsbildung gut. Die Ur- 
sache dafür läßt sich schwer ermit- 
teln; es scheint aber der Feuchtig- 
keitsgehalt des Nahrbodéns eine 
besondere Rolle zu spielen, wie das 
ja Knıer (1926) auch für die Spori- 
dienkopulationen der Ustilago-Ar- 
ten annimmt. 

Etwa 16 Stunden nach Beginn 
der Keimung ist der Fusionsvor- 
gang gewöhnlich in vollem Gange. 
Fast in jedem Gesichtsfelde sieht man dann Fusionsbilder, wie sie in 
Abb.” wiedergegeben sind. Die Fusionen treten mit Vorliebe in der Nähe 
der Konidien auf. Wenn zwei Konidien sich berühren, so werden häufig 


an der Berührungsstelle die 
N Wände aufgelöst, und die 
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direkte Kommunikation. Lie- 
gen zwei Konidien nebenein- 
ander, ohne sich zu berühren, 
so fusionieren sie vielfach 
durch Bildung einer kurzen 
Abb. 7. Leptosphaeria Coniothyrium. Konidienfusionen. Brücke. Gern bilden sich 
auch Fusionsbrücken mittels kurzer Seitenzweige der Keimschläuche. 
Bei den Askosporen ist die Neigung zur Fusionsbildung geringer. 
Immer aber kommt es bei der Entstehung einer Fusion darauf an, 
daB die nôtige Stimmung zur Fusionierung vorhanden ist. Man sieht in 
einer Kultur oft Konidien dicht nebeneinander liegen, ohne daß sie sich 
je anschickten zu verschmelzen. Man beobachtet auch häufig, daß 
Seitenzweige eines Keimschlauches auf einen anderen zuwachsen, sobald 
sie aber aufeinanderstoßen, wachsen sie übereinander weg. Und in der 
gleichen Kultur finden sich zwischen den Keimschläuchen anderer Ko- 
nidien zahlreiche Anastomosen. Man könnte vermuten, daß vielleicht 
eine Art Heterothallie bezüglich der Fusionsbildung vorläge. Aber die 
in Einsporkulturen entstandenen Konidien verhalten sich nicht anders. 







Rs @ beiden Konidien treten in 
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Es kann also nur der verschiedene Entwicklungszustand die Unter- 
schiede in dem Verhalten der Konidien in derselben Kultur erklären. 
Und zwar darf man aus verschiedenen Anzeichen schlieBen, daB ein 
gewisser Depressionszustand maßgebend ist für die Fusionsstimmung. 
Dafür spricht, daB bei Beginn der Fusionsbildung das Wachstum sich 
schon verlangsamt hat, daß meist nicht gleich bei der Keimung die 
jungen ersten Keimschläuche, wenn sie aufeinander treffen, verschmel- 
zen, sondern erst Seitenzweige von diesen bzw. die zweiten schwächeren 
Keimschläuche, die ersten nur dann, wenn sie schon länger sind und 
das Plasma wegen Mangels an Nährstoffen mehr und mehr verarmt ist. 
Auffallend ist auch, daß in den füsionierenden Hyphen schon starke 
Vakuolisierung (Oltrépfchen?) sich bemerkbar macht!. 

Daß nach erfolgter Fusion ein intensiveres Wachstum der beteiligten 
Hyphen stattfände gegenüber nicht fusionierten, konnte ich nicht finden. 
In beiden Fällen wurde das Wachstum aus Nährstoffmangel bald ge- 
hemmt und schon nach einigen Tagen nach der Aussaat völlig sistiert. 
Luftmyzel entstand spärlich, indem einige Hyphenzweige sich vom 
Substrat abwandten. Im übrigen ist die Verzweigung des Myzels gering. 

Es war die Frage näher zu prüfen, ob Fusionen nur nach zufälligem 
Kontakt erfolgen, oder ob eine gegenseitige Beeinflussung der Fusions- 
fäden schon vorher bemerkbar ist. Man gewinnt den Eindruck, daß es 
häufig zur Fusionsbildung kommt, wenn zufällig ein dazu geneigter 
Hyphenzweig auf eine andere Hyphe stößt, die sich bis zur Berührung 
völlig passiv verhält. Ob es notwendig ist, daß diese letztere auch eine 
besondere Fusionsbereitschaft haben muß, oder ob diese nur einseitig 
zu bestehen braucht, läßt sich schwer entscheiden. Ist die Berührung 
erfolgt, so verkleben die beiden Hyphen an der Berührungsstelle mit- 
einander und die Auflösungsprozesse der Membran beginnen. Dabei 
stülpt, ehe diese beendet sind, die bisher passive Hyphe gewöhnlich 
einen, wenn auch noch so kurzen Fortsatz an der Berührungsstelle aus. 
Dann werden die sich berührenden Wandstellen vollständig aufgelöst, 
und die Plasmen treten miteinander in Verbindung. Offenbar findet 
Mischung beider Zellplasmen statt, und es entstehen Zellen, die Plasma 
zweier Konidien enthalten. Was die Kerne anlangt, so ist es schwer, 
zu einem einwandfreien Ergebnis zu kommen. Coniothyrium Fuckelii 
besitzt nur einen kleinen Kern in jeder Zelle. Zweifellos entstehen aber 
bei der Fusion Zellen, die zwei Kerne enthalten. Ebenso sicher ist aber 


1 Es ist beachtenswert, daß nach M. WIEBEN (a. a. O.) auch bei den Exo- 
ascaceen nicht schon die Askosporen und die beiden ersten Tochtergenerationen 
der Sproßkonidien fusionieren, sondern erst die dritte Generation. ,,Die Sproß- 
konidien . . . müssen erst ein bestimmtes Alter erreicht haben, bis sie geschlechts- 
reif werden.“ Ähnlich verhalten sich auch gewisse Hymenomyzeten hinsicht- 
lich der Bildung von Fusionsbriicken. + 
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auch, daB sie nicht einem Paarkernmyzel den Ursprung geben. Im 

allgemeinen wachsen die Briicken nicht aus. Aber auch wenn zwei 

Myzelzweige seitlich fusionieren und ihre Spitzen noch ein Stiick weiter- 

wachsen, bleiben sie einkernig. Im übrigen treten in der Brücke nach 

vollendeter Fusion nachträglich häufig noch Quer- 

2 \ wände auf, wodurch ein einkerniger Zustand wieder- 
Ps hergestellt werden könnte. 

Vielfach verläuft die Fusionsbildung aber auch 

anders. Nähern sich die wachsenden Spitzen zweier 

D Fusionsfäden, so machen sich in einer gewissen Ent- 

fernung anziehende Kräfte geltend. Die Fadenspitzen 

werden beide oder auch nur einer aus ihrer Bahn 

abgelenkt und wachsen aufeinander zu, um zu ver- 

A schmelzen (Abb. 8). Das wird besonders deutlich, 

wenn man nicht fusionsbereite Hyphenzweige zum 

Vergleich heranzieht. Sie nähern sich auch häufig 

Abb. 8. Leptosphaeria Zufällig mit ihren Spitzen, ohne daß sie sich in ihrer 

Coniothyrium. 2 Faden- Wachstumsrichtung irgendwie merklich beeinflußten. 

Stadien der Fusion, die Um den Einfluß der Konzentration des Nährbodens 

Ablenkung ausd. Wachs- uf die Entstehung der Fusionen zu prüfen, wurden 

Konidienaussaaten auf Malzagar verschiedener Kon- 

zentration (3%, 1%, 0,1%, 0,01% Malzextrakt) gemacht. Auf den beiden 

niedrigprozentigen Böden (0,1 und 0,01%) verhielt sich der Pilz im 

wesentlichen wie auf Agar ohne Zusatz eines Nährstoffes. Anders da- 





Abb.9. Abb. 10. 
Abb. 9. eo an Coniothyrium. Keimende Konidien (in 3%igem Malzagar). Die Keim- 
schläuche wachsen übereinander weg, ohne Neigung zur Fusionierung zu zeigen. — Abb. 10. Lepto- 
sphaeria Coniothyrium. In wenig Wasser gekeimte Konidien. 


gegen auf 3%igem und l%igem Malzagar. Die Konidien keimten hier 
fast durchweg etwas später aus. Die Keimschläuche waren kräftiger 
und die Septierung enger. Frühzeitig traten Verzweigungen auf, das 
Myzel entwickelte sich üppiger, überwucherte bald den ganzen Agar- 
tropfen unter dem Deckglas und bildete reichlich Lufthyphen. Öltropfen 
traten viel später in den älteren Teilen des Myzels auf. Das Wichtigste 
aber war: Fusionsbildung wurde viel seltener als auf nährstoffarmem 
Substrat beobachtet (vgl. Abb. 9 mit Abb.7). Der Unterschied ist so 
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auffallend, daB ich darauf verzichte, wie ich erst vorhatte, ihn zahlen- 
mäßig festzulegen ; im einen Falle muß man oft lange suchen, um auch 
nur eine einzige Fusion zu finden, im anderen beobachtet man beinahe 
in jedem Gesichtsfelde (Obj.7, Ok. 3 Lxrrz) eine, oft sogar mehrere. 

Ähnlich ist das Verhalten des Pilzes in Nährlösungen verschiedener 
Konzentration und in reinem Wasser. Besonders stark ist die Fusions- 
bildung, wenn man die Konidien in ganz wenig Wasser unter dem 
Deckglas der feuchten Kammer aussät. Hier findet die Keimung später 
statt, als wenn genügend Wasser vorhanden ist. Zur Zeit der Keimung 
sind die Keimschläuche meist gezwungen, in der Hauptsache in dem 
Kondenswasser am Deckglas zu wachsen. Sie werden daher in ihrem 
Wachstum stark gehemmt, bleiben sehr klein, zeigen aber eine außer- 
ordentliche Neigung, mit Nachbarkeimschläuchen zu anastomosieren 
(Abb. 10). Sehr häufig sind dann nicht nur zwei, sondern drei und 
mehr Konidien durch Brücken verbunden. Nach der Fusion wird das 
Wachstum sistiert. 

III. 

Da nach den Beobachtungen Woronıns (1900) u.a. bei Monilia 
fructigena Pers., der Nebenfruchtform von Sclerotinia fructigena SCHRÖT. 
(vgl. ADERHOLD und RuHLAND 1905), häufig Anastomosen auftreten, 
unterzog ich auch diesen Pilz einer näheren Untersuchung. Mein Koni- 
dienmaterial stammte von Apfeln aus einem Frankfurter Obstgarten. 

Schon WORONIN (a. a. O.) hat für den Pilz die Keimung der Koni- 
dien und das Auftreten von Fusionen geschildert, ohne den Fusions- 
vorgang selbst genauer analysiert zu haben. Am einfachsten lassen sich 
die Verhältnisse verfolgen, wenn man reichlich Konidien in einem Trop- 
fen sterilen Wassers auf dem Objekttrager verteilt und ein Deckglas 
auflegt. Die Objektträger werden in einer feuchten Kammer unter Glas- 
glocken, die durch Wasser abgesperrt werden, aufbewahrt. Die Konidien 
in der Nähe des Deckglasrandes keimen bei Zimmertemperatur nach 
etwa 11/,—2 Stunden. Die mehr nach der Mitte des Deckglases ge- 
legenen keimen nicht. Zunächst tritt ein Keimschlauch in der Nahe 
des einen Endes der Konidien aus und wächst rasch in die Lange. Bald 
erscheint meist am entgegengesetzten Pole ein zweiter Keimschlauch. 
Beide wachsen entweder gleich schnell oder der eine rascher als der 
andere, wobei selten der zuletzt ausgetretene der schneller wachsende 
ist und den ersteren an Länge übertrifft. Der Inhalt der ungefärbten 
Konidie und der älteren Teile der Keimschläuche wird bald vakuolen- 
reich und plasmaarm. In größeren Abständen treten schließlich Quer- 
wände auf. Zur Fusionsbildung kommt es, wenn das Wachstum der 
Keimschläuche nachzulassen beginnt. 

Die folgende Tabelle enthält die Länge (in Teilstrichen des Okular- 
mikrometers) der Keimschläuche (a und b) von sechs Konidien aus einer 
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Aussaat, die am 3. XI. 25, 15 Uhr gemacht war. Gemessen wurde alle 
3 Stunden bis 24 Uhr und am folgenden Tage um 14 Uhr. Zur Fusio- 
nierung schritt von den in der Tabelle aufgefiihrten nur die Konidie 2. 









































Konidien 1 2 3 + 5 6 
Keimschläuche a b a b a b a b a b 
3. XL 25, 18h} 20 4 18 12 7 5 27 _ 11 18 
3.X1.25,212 | 60 9 60 15 35 20 57 — 33 51 
3. XI. 25,242] 72 11 60 15 44 28 79 — 46 63 
4. XI. 25, 14h | 80 13 62 16 52 38 95 8 55 70 


Die ersten Anfänge zur Anastomosenbildung zeigten sich in der 
Kultur um 21 Uhr und wurden dann in der Zeit zwischen 21 und 24 Uhr 
immer häufiger. Auch später müssen noch neue Fusionen hinzuge- 
kommen sein, wie sich 
bei der Prüfung am fol- 
genden Tage ergab. In 
anderen Versuchen glei- 
cher Art wurden die er- 
sten Fusionen erst 11 
Stunden nach der Kei- 
mung beobachtet. Das 
mag mit den Tempera- 
turverhältnissen in Zu- 

> sammenhang stehen. Es 

rn ee „ai dich jolemdalle, An 

die Fusionsbildung im 

allgemeinen erst dann einsetzt, wenn das Wachstum schon mehr und 
mehr nachzulassen beginnt. 

Wie viele Messungen ergaben, werden die Schläuche fusionierter 
Konidien im Durchschnitt nicht länger als die nicht fusionierter. Ein 
Impuls zu erneutem Wachstum war nicht zu konstatieren. 

Fusionen entstehen meist an Seitenzweigen oder auch bei benach- 
bart liegenden Konidien zwischen zwei kurzen Keimschläuchen, die 
von beiden aus gegeneinander wachsen. Mitunter fusionieren auch Zellen 
desselben Keimschlauches durch Fortsätze miteinander. Für die ver- 
schiedenen Möglichkeiten geben Abb. 11 und 12 die wichtigsten Belege. 
Ein sicheres Kennzeichen, daß eine Hyphenspitze beim Zusammentreffen 
mit einer anderen Hyphe fusionieren wird, gibt es nicht. Deshalb ist es 
recht mühsam und zeitraubend, die der Fusion vorausgehenden Ent- 
wicklungsvorgänge zu verfolgen. Zu oft macht man die Erfahrung, daß 
ein Fadenzweig, den man als Fusionszweig ansprechen zu können glaubt, 
beim Auftreffen auf eine andere Hyphe darüber hinwegwächst. Man 
muß dann mit der Beobachtung wieder von vorne anfangen, bis man 











Uber Zellfusionen bei Pilzen. 351 


schlieBlich einen wirklich zur Fusion kommenden Zweig getroffen hat. 
Mit der nötigen Geduld gelangt man jedoch zum Ziele. Dann zeigt sich, 
daß wenigstens von einer gewissen Entfernung an (wie bei Leptosphaeria) 
sich attraktive Kräfte geltend machen. Dagegen konnte nicht einwand- 
frei festgestellt werden, ob beide Partner unter einem richtenden Einfluß 
stehen oder ob nur der eine angezogen wird. 

Zustände, wie sie in Abb. 11d wiedergegeben sind und wie sie sich 
gar nicht so selten finden, 
scheinen nun noch einen 
weiteren Schluß nahezu- 
legen. Sie erwecken den 
Eindruck, als ob die Ent- 
stehung der korrespondie- 
renden Fusionszweige nicht 
ohne gegenseitige Beein- 
flussung zustande gekom- 
men wäre. Daß hier drei Abb. 12. Monilia fructigena. Fusionen zwischen 
(oder vier) Paare von Fu- Seitenzweigen der Keimschläuche. 
sionsschläuchen jedesmal genau einander gegenüber austreiben, ist kaum 
einem Zufalle zuzuschreiben. Auch die Brückenbildung zwischen zwei 
benachbarten Konidien kommt sehr häufig so zustande, daß von zwei 








Abb. 13. Abb. 14. 
Abb. 13. Monilia fructigena. a—c: 3 aufeinander folgende Stadien der Fusionierung. 
Abb. 14. Monilia fructigena. Eine Konidie mit einem Seitenzweig des Keimschlauches einer anderen 
fusionierend. 


genau gegenüberliegenden Stellen der Konidien aus Keimschläuche ge- 
bildet werden und direkt miteinander in Verbindung treten (Abb. 11 a). 
Die Annahme einer chemomorphotischen Beeinflussung liegt in diesen 
Fällen (vgl. auch Abb. 14) jedenfalls recht nahe. Trotzdem möchte ich 
sie nicht als unbedingt sicher hinstellen. Es kommen zu häufig auch 
Fälle vor, daß eine Hyphe bis dicht an eine andere heranwächst, ohne 
bei ihr eine entsprechende Ausstülpung auszulösen. Der Umstand aber, 
daß nach dem Auftreffen eines Fusionszweiges auf eine andere Hyphe 
von dieser fast stets ein kleiner Fortsatz gebildet wird (Abb. 13b), ehe die 
Auflösung der Membranen beginnt, läßt eine chemomorphotische Fern- 
wirkung durchaus in den Bereich der Möglichkeit fallen. 
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Ganz ahnlich wie in reinem Wasser verhielt sich Monilia fructigena 
in schwachen Malzlésungen (0,1 und 0,01% Malzextrakt). In stärker 
konzentrierten Nährlôsungen (1% , 3% Malzextrakt, schwach verdiinntem 
Traubensaft) war dagegen auch hier wieder das Verhalten ein durchaus 
anderes. Die austretenden Keimschläuche der Konidien waren viel 
kräftiger; gewöhnlich entstanden auch nicht nur ein bis zwei Keim- 
schläuche wie in Wasser, sondern drei bis vier. Die sich entwickelnden 
Hyphen waren ebenfalls wesentlich dicker, in kiirzeren Abständen sep- 
tiert und viel reichlicher verzweigt. Zur Zeit, da in Wasserkulturen 
schon reichlich vakuolisiertes Plasma vorhanden war, hatten die in 
stärkeren Nährlösungen wachsenden Hyphen noch ganz homogenen, 
feinkörnigen Inhalt. Besser als eine Beschreibung gibt den Unterschied 
ein Vergleich der Abb. 11d und 15 wieder. Dabei zeigt sich aber auch 
schon deutlich die Verschiedenheit hinsichtlich der Anastomosenbildung. 
Aus allen sehr oft wiederholten Versuchen geht unzweideutig hervor, 

} daß in den stärker kon- 
zentrierten Lösungen die 
Fusionen sehr viel sel- 
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VE =: ESS tener sind als in den 
SRE i 2 nährstoffarmen. Sie tre- 


ten in jenen auch später 
auf. Zum Beweis sei 
folgender Versuch mit- 


geteilt: 
Abb. 15. Monilia fructigena. Konidien in Traubensaft gekeimt. 
Am 12, XI. 1925, 9 Uhr, 


wurden Dichtaussaaten von Konidien a) in schwach verdiinntem Traubensaft, b) in 
reinem Wasser gemacht. Am 13. XI. waren die Konidien gekeimt. Wahrend bei 
a keinerlei Anastomosen beobachtet wurden, waren sie bei b schon zahlfeich 
vertreten. Am 14. XI. fanden sie sich hier massenhaft, bei a wurde vergebens 
nach einer gesucht. Das Myzel war dafür viel stärker verzweigt und die Hyphen 
bedeutend länger als bei b, wo andererseits im Gegensatz zu a eine sehr deut- 


liche Vakuolisierung des Plasmas eingetreten war. 

Die Neigung zur Brückenbildung zwischen zwei und mehr Konidien 
oder zwischen Seitenzweigen der Keimschläuche in der Nähe der Ko- 
nidien macht sich aber auch mitunter in stärkeren Nährlösungen geltend. 
Bei Dichtsaaten könnte das mit der Verarmung des Nährsubstrats zu- 
sammenhängen. Daraus erklärt sich vielleicht der Befund Woronrns 
(1900, S. 11), der bei Monilia cinerea und M. fructigena die durch Quer- 
anastomosen hergestellten Konidienverbindungen ‚ebensogut im Wasser 
wie im Pflaumendekokte — im letzteren zuweilen sogar noch üppiger 
entwickelt‘‘ fand, im Gegensatz zu WORTMANN (1894/95, S. 65), der 


1 Herr Dr. Boss fand übrigens auch bei Ustilago bromivora mitunter auf 


höherprozentigen Malzagarböden (1,5% Agar, 3% Malzextrakt) noch sehr reich- 
lich Sporidienfusionen, 
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sie nur in Wasser, nie in Nährflüssigkeiten beobachtet hatte. Letzterer 
erklärt das damit, „daß beim Keimen in Wasser infolge Nahrungs- 
mangels das eine Keimpflänzchen das andere parasitisch angreift, um es 
auszusaugen und von ihm seine Nahrung zu beziehen“. Richtig ist nach 
meinen Beobachtungen, daß die Fusionen in Wasser und in schwachen 
Nährlösungen unter sonst gleichen Voraussetzungen sehr viel häufiger 
sind und früher auftreten als in Nährlösungen höherer Konzentration. 

Neben der Beobachtung des Pilzes in Lösungen gingen Versuche 
auf Agarböden einher (1,5—2% Agar; 3%, 1%, 0,1%, 0,01% Malzextrakt 
oder Aqua dest.). Das Verhalten des Pilzes war ähnlich wie in Lösungen, 
nur traten mitunter auch auf Agarböden ohne Zusatz eines Nährstoffes 
spärlich Anastomosen auf. Zweifellos spielen also neben der Nährstoff- 
konzentration auch noch andere, zunächst noch nicht genauer faßbare 
Faktoren eine Rolle, unter denen mir vor allem der Feuchtigkeitsgrad 
des Nährbodens von Wichtigkeit zu sein scheint. Die Kulturen wurden 
im hängenden Tropfen unter dem Deckglas angesetzt, wo sie selbst mit 
starken Systemen fortlaufend beobachtet werden konnten. 

Eine Anzahl solcher Kulturen wurde auch zur Herstellung von Dauer- 
präparaten benutzt. Um aber die Kernverhältnisse bei der Anastomosen- 
bildung zu studieren, ist das Objekt recht ungeeignet. Jede Zelle besitzt 
eine große Zahl winzig kleiner Kerne, wie übrigens schon von ADERHOLD 
und RuxLAND (1905) richtig beobachtet worden ist. Unter diesen Um- 
ständen ist es nicht möglich, das Schicksal der Kerne in den fusionierten 
Zellen zu verfolgen. 

IV. 

Was die Keimung der Konidien und die Anastomosenbildung anlangt, 
so verhält sich Monilia cinerea genau so wie die vorige Art. Trotzdem 
gehe ich hier noch kurz auch auf diesen Pilz ein, weil ich die Keimungs- 
physiologie hier etwas eingehender untersucht habe !. 

Auf Bierwürzeagar bildet M. cinerea sehr leicht und reichlich Koni- 
dien, so daß man über Materialmangel nie klagen kann. Verteilt man 
auf dem Objektträger in einem nicht zu großen Tropfen verdünnten 
Apfelsaftes reichlich Konidien, bedeckt dann mit einem Deckglas, das 
gut aufliegen muß, und stellt das Präparat unter eine Glasglocke, die 
mit einer isotonischen Lösung (am einfachsten Apfelsaft gleicher Kon- 
zentration) gegen die äußere Luft abgeschlossen wird, damit die Flüssig- 
keitsmenge und -konzentration unter dem Deckglas möglichst unver- 
ändert bleibt, so keimen nach etwa 11/, Stunden die ersten, nach etwa 
2 Stunden die übrigen Konidien aus, aber nur so weit sie in der Nähe 
des Deckglasrandes liegen. Unter der Mitte des Deckglases keimt nicht 

1 Reinkulturen des Pilzes erhielt ich von der Zentralstelle für Schimmel- 


kulturen in Baarn (Holland). 
2 M. fructigena verhält sich, wie oben erwähnt, ganz entsprechend, 


Planta Bd. 5. 23 
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eine einzige, vorausgesetzt daB keine Luftblasen eingeschlossen sind. Ist 
das der Fall, so findet auch in deren Umgebung Keimung statt. Die 
Keimungszone besitzt vom Deckglasrande aus gerechnet eine Tiefe von 
etwa 3 mm (Abb. 16u.17). Auffallenderweise entstehen nun die Keim- 
schläuche der dicht am Rande gelegenen Konidien in den meisten Fällen 
an der diesem abgewendeten Konidienseite (Abb. 18). Das beruht wohl 
(im Hinblick auf das verschiedene Verhalten der am Rande und unter 
der Mitte des Deckglases liegenden Konidien bei der Keimung) im wesent- 


= _ iar 
7% Mi 


ir oat 
[ \ Abb. 17, 
À 
— 16. Abb. 18. 
Abb. 16. Monilia cinerea. Konidien in Traubensaft unter einem Deckglas, 12 Stunden nach der 
Aussaat. R = Deckglasrand. — Abb. 17. Desgl., 16 Std. nach der Aussaat. — Abb. 18. Monilia 


cinerea. In der a = des Deckglasrandes keimende Konidien; die Keimschläuche entstehen auf 
der vom Deckglasrande abgewendeten Seite der Konidien. 


lichen auf den Sauerstoffverhältnissen unter dem Deckglas, und zwar 
wird der Unterschied im O-Partiärdruck auf Rand- und Innenseite der 
Konidie für den Ort der Entstehung des Keimschlauches maßgebend 
sein. Dieser Unterschied kann natürlich bei den hier in Frage kommen- 
den Dimensionen der Konidien nur außerordentlich gering sein. 

Die auf der Innenseite der Konidien ausgetretenen Keimschläuche 
wachsen nun zunächst parallel zueinander und senkrecht vom Rande ab 
ins Innere. Aber auch die Keimschläuche, die an der nach dem Deck- 
glasrande gelegenen Seite bzw. an einer anderen Stelle austreiben, 
schlagen infolge einer Krümmung, die sie kurz nach ihrem Austritt 
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ausfihren, dieselbe Richtung wie die erstbesprochenen ein (Abb. 19). 
Diese Erscheinung beruht wohl auf negativem Aerotropismus. Bei der 
Parallelstellung der Keimschläuche könnte man allerdings auch an eine 
gegenseitige Beeinflussung denken. Eine solche kommt aber wohl deshalb 
nicht in Betracht, weil nicht nur bei Dichtsaat von Konidien, sondern 
auch, wenn diese weit voneinander entfernt liegen, die Wachstums- 
richtung senkrecht zum Deckglasrande eingeschlagen wird. Auch Seiten- 
zweige, die in der Nahe des Randes entstehen, kriimmen sich meist so, 
daB sie mehr oder weniger parallel zu den Keimschläuchen nach innen 
wachsen (Abb. 20). Die umgekehrte Tendenz zeigen, allerdings bei 
weitem nicht so deutlich, die mehr nach innen gelegenen Konidien. Ihre 


er 


Abb. 19. Abb. 20. 
Abb. 19. Monilia cinerea. In der Nähe des Deckglasrandes gekeimte Konidien; Keimschläuche 
sämtlich nach innen wachsend. — Abb. 20. Monilia cinerea. 2 dicht am Deckglasrande gekeimte 
Konidien, deren Keimschläuche samt Seitenzweigen nach innen gerichtet sind. 








Keimschläuche wachsen vielfach gegen den Rand hin, die an der Innen- 
grenze der Keimungszone gelegenen bleiben jedoch nur klein und zeigen 
niemais Neigung zur Anastomosenbildung. In einer gewissen mittleren 
Partie der Keimungszone keimen die Konidien anscheinend nach be- 
liebigen Richtungen aus, und auch die von außen und innen in diese 
Zone eindringenden Keimschläuche weichen hier von ihrer anfänglichen 
Wachstumsrichtung ab und wachsen mehr oder weniger parallel zum 
Deckglasrande. In dieser Zone entsteht auf diese Weise ein dichtes 
Hyphengeflecht (Abb. 21). Offenbar haben wir es hier mit dem Orte 
optimalen O-Partiärdrucks zu tun. Da aber bei dem dichten Hyphen- 
ansammlungen in dieser Zone auch der Sauerstoffbedarf ein großer ist, 
so ist es durchaus verständlich, wenn später vielfach Hyphenenden sich 
wieder nach außen wenden und nach dem Deckglasrande zuwachsen. 
Doch könnte auch hier die Erschöpfung des Nährbodens an notwendigen 
23* 
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Nährstoffen als wirksamer Faktor mit in Betracht gezogen werden 
müssen. Überhaupt halte ich die Frage, ob bei der ganzen Erscheinung 
ausschließlich der Partiärdruck des Sauerstoffs ausschlaggebend ist, 
noch nicht für völlig geklärt. Daß er eine ganz wesentliche Rolle dabei 
spielt, ist aber sicher. Die ganze Erscheinung stellt ein Analogon dar 
zu dem Verhalten gewisser Bakterien, die auch unter dem Deckglas in 
einer gewissen Entfernung vom Rande, wo ihnen die Sauerstoffverhält- 


d ° nisse am meisten zusagen, sich anzusammeln 

° ey 
_ Näher möchte ich auf die Erscheinung hier 
° ? , nicht eingehen. Sie wurde nur deshalb ein- 


a + gehender erörtert, weil sie zeigt, welch’ ge- 
, .. ringe Einflüsse für den Ort der Entstehung 
- der Keimschläuche und für deren Wachstums- 
richtung von Bedeutung sind, und uns so 
vielleicht die Fernbeeinflussung der Fusions- 
schläuche verständlicher machen kann. 


V. 


Wenn man zum SchluB die in Reinkul- 
turen von Askomyzeten und Ustilagineen zu 
beobachtenden Zellfusionen miteinander ver- 
gleicht, so sind in ihrer Physiologie wesent- 
liche Unterschiede nicht nachzuweisen. In 
beiden Pilzgruppen gibt es Formen, bei denen 
die Fusionen bald nach der Keimung der Ko- 
nidien bzw. Sporidien entstehen neben sol- 
- chen, die hier keinerlei Neigung zur Anasto- 
Abb.21. Monilia cinerea. Konidien ™OSierung besitzen. Dieser Unterschied zeigt 
unter dem Deckglas in Traubensaft, sich selbst bei Arten derselben Gattung. So 
ee csc Eee: ist es mir nie gelungen, die Konidien von 
cire vom Deckglas- Coniothyrium concentricum, einem auf Blät- 
tern von Yucca häufigen Pilze, der zweifellos 
mit C. Fuckelii nahe verwandt ist, bei der Keimung zur Bildung von 
Fusionsbriicken zu veranlassen, wie solche ja auch niemals zwischen 
Sporidien von Ustilago zeae im Gegensatz zu den meisten anderen Arten 
dieser Gattung beobachtet worden sind. 

Auch daB die Fusionsschläuche nicht nur bei zufälliger Berührung 
verschmelzen, sondern eine gewisse attraktive Fernwirkung aufeinander 
ausüben, haben Askomyzeten und Ustilagineen miteinander gemein. Ja, 
es scheint sogar, daß in beiden Fällen chemomorphotische Wirkungen 
von den Fusionsschläuchen ausgeübt werden, die sich darin äußern, daß 
diese eine in der Nachbarschaft befindliche Hyphe bzw. Zelle zur 
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Ausbildung eines Fusionszweiges anregen. Letzteres ist allerdings noch 
zweifelhaft und müßte exakter bewiesen werden. 

Wenn bei Askomyzeten oft mehr als zwei Konidien bzw. Sporen sich 
miteinander vereinigen, so ist auch darin kein Unterschied zu den Ustila- 
gineen zu erblicken, da Boss (1927) auch bei diesen gar nicht so selten 
Dreier- und Viererfusionen beobachtet hat. 

Auch die von Knrep neuerdings (1926) studierte Erscheinung, daß 
die Sporidien verschiedener Ustilago-Arten miteinander fusionieren 
können — auch oft zu mehreren —, hat ihr Analogon bei den Askomy- 
zeten. Schon vor einer Reihe von Jahren habe ich bei gewissen Vertre- 
tern dieser Gruppe beobachtet, daß nicht nur zwischen Myzelien ver- 
schiedener Rassen, sondern auch Arten Fusionen vorkommen (1919, 
8.248; 1921, S.189f.). Es handelte sich um zwei durch konstante Merk- 
male unterschiedene Rassen von Septoria apii und um Septoria petrose- 
lini, die vom morphologischen und biologischen Standpunkte aus zwei- 
fellos als gute Arten anzusprechen sind. 

Weiterhin ist zu beachten, daß auch bei den Askomyzetenfusionen 
ganz bestimmte Kulturbedingungen für das Zustandekommen notwendig 
sind. Darüber wissen wir soviel sicher, daß unter sonst gleichen Um- 
ständen eine niedere Nährstoffkonzentration die Anastomosenbildung 
fördert, eine stärkere hemmend wirkt, wie das auch nach den Unter- 
suchungen von Bavon (1922) und Kxxer : (1926) für Ustilago-Arten 
zutrifft. Wie weit der Sauerstoffgehalt, der bei den Ustilagineen nach 
Baucx eine wesentliche Rolle bei der Auslösung der Fusionen spielt, 
auch bei den Askomyzeten von Bedeutung ist, läßt sich noch nicht ganz 
übersehen. Jedenfalls gibt es hier eine untere Grenze des O-Partiär- 
drucks, wo noch Keimung stattfindet, aber keine Fusionen mehr be- 
obachtet werden. 

Daß bei den von mir untersuchten Askomyzeten keine Heterothallie 
hinsichtlich der Fusionsbildung beobachtet wurde, will nichts besagen. 
Die meisten Vertreter dieser Pilzgruppe sind ja wohl auch in sexueller Be- 
ziehung homothallisch, und die bisher bekannten heterothallischen sind 
zweifellos aus homothallischen hervorgegangen. Es wäre aber von hohem 
Interesse zu prüfen, erstens ob auch in bezug auf die vegetativen Fu- 
sionen heterothallische Formen existieren, und zweitens ob diese Hetero- 
thallie stets mit sexueller Heterothallie verbunden ist oder nicht. Was 
den ersten Punkt anlangt, so liegt im Hinblick darauf, daß nicht jede 
beliebige, auf eine andere auftreffende Hyphe mit dieser verschmilzt, 
sondern eine gewisse ,,Fusionsstimmung, mit anderen Worten eine 
physiologische Differenz zwischen beiden vorhanden sein muß, die durch 
den Entwicklungszustand erst geschaffen wird, schon jetzt die Annahme 


1 Durchschnittlich die reichlichsten Fusionen erhielt KNIEP (a. a. O., S.224) 
auf schwach alkalischem, nährstofffreiem, 1,5%igem Agar. 
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sehr nahe, daß die hier phänotypisch hervorgerufene physiologische Dif- 
ferenzierung gelegentlich auch genotypisch bedingt sein könnte. Aber 
auch die zweite Frage ist experimenteller Prüfung zugänglich. Wie es 
homothallische Askomyzeten gibt, die neben wohl ausgebildeten Sexual- 
organen auch große Neigung zur Bildung vegetativer Anastomosen be- 
sitzen (wie z. B. Pyronema confluens), so dürften sich solche auch unter 
den heterothallischen Formen finden lassen, wenn auch in den bisherigen 
Arbeiten über Heterothallie bei Askomyzeten (vgl. zuletzt SHEAR und 
Dopge 1927) keine Angaben darüber gemacht werden. 

Ich selbst werde leider die Untersuchungen über die Fusionserschei- 
nungen bei Pilzen vorläufig nicht fortsetzen können, da andere Arbeiten 
nunmehr meine ganze freie Zeit in Anspruch nehmen. Eins haben aber 
die bisherigen Untersuchungen wohl schon gezeigt, daß wesentliche 
physiologische Unterschiede zwischen den hier behandelten Fusionen bei 
Askomyzeten und denen bei Ustilagineen nicht existieren und daß man 
daher aus der Physiologie der Sporidienfusionen bei Brandpilzen kein 
Argument für die sexuelle Natur der Erscheinung herleiten kann. 

Andererseits darf aber auch nicht verkannt werden, daß beide 
Phänomene gewisse Ähnlichkeiten aufweisen mit echten Sexualvor- 
gängen, etwa denen bei Mucorineen, und daß daher vielleicht alle diese 
Fusionserscheinungen, die sexuellen wie die vegetativen, in engeren 
phylogenetischen Beziehungen zueinander stehen, als man heute an- 
nimmt. Hat man doch solche Beziehungen auch schon zwischen Para- 
sitismus und Sexualität feststellen zu können geglaubt (Mucorineen, 
vgl. G. Burerrr 1920, 1924). Das Gemeinsame dieser sämtlichen Fu- 
sionen scheint mir darin zu liegen, daß sie ihre Entstehung wohl letzten 
Endes einem gewissen Depressionszustande beider Fusionspartner oder 
des einen (etwa infolge Unterernährung) verdanken. Wahrscheinlich 
sind so zunächst rein plasmogame Prozesse und daraus erst nachträg- 
lich die Sexualität bzw. der Parasitismus entstanden. Ob man dann die 
in dieser Arbeit behandelten Fusionserscheinungen als auf der ersten 
Stufe stehen gebliebene oder als reduzierte Vorgänge aufzufassen hat, 
läßt sich vorläufig nicht entscheiden. Jedenfalls wird es für die Förde- 
rung des Sexualitätsproblems bei Pilzen ratsam sein, auch den bisher 
fast gänzlich vernachlässigten ,,vegetativen“ Fusionen größere Auf- 
merksamkeit zuzuwenden. 
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MIKRORESPIROMETRISCHE UNTERSUCHUNGEN 
AN HOHEREN PFLANZEN. I. 
Von 
H. ULLRIcH und W. RUHLAND. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. Dezember 1927.) 


A. Einleitung. 


Angesichts der erstaunlichen Erfolge, die namentlich O. WARBURG 
(vgl. u.a. 1919, 1920) auf Grund lediglich einer experimentell verfeiner- 
ten, tiefdringenden Untersuchung des Gaswechsels auf dem Gebiete der 
Respiration und Assimilation erzielt hat, ist es unnötig, die Bedeutung 
soleher Untersuchungen für die Physiologie des Stoffwechsels in rein 
chemischer oder energetischer Hinsicht hier noch hervorzuheben. Es hat 
sich gezeigt, daß der Gaswechsel an sich ein besonders feines und bei ge- 
eigneter versuchstechnischer Grundlage auch besonders leicht zugäng- 
liches Instrument in den Händen des Experimentators darstellt, um 
durch allerlei Eingriffe von außen her, etwa durch Darbietung von spezi- 
fischem ,,Atmungsmaterial“, durch Lähmung bestimmter Fermentgarni- 
turen, durch Blockierung katalytisch wirksamer Oberflächen usw. tiefere 
Einblicke in Chemismus und Energieumsatz zu gewinnen. Aus derartigen 
experimentell erzielten Abänderungen des Gaswechsels lassen sich auf das 
zugrunde liegende chemische Geschehen freilich nur indirekte Schlüsse 
ziehen. Wenn man sich dabei aber bewußt bleibt, daß es dann noch gilt, 
die Resultate solcher Untersuchungen, wo irgend möglich, durch Erfassen 
dieses Geschehens selbst, oder, wo nicht möglich, durch andere indirekte 
Methoden zu prüfen und zu stützen, so wird man — zumal angesichts der 
bereits erzielten großen Erfolge — der mikrorespirometrischen Methode 
ihre indirekte Natur nicht zum Vorwurf machen können. Die Pflanzen- 
physiologie hat sich schon lange mit der Untersuchung respiratorischer 
Vorgänge als eines Hilfsmittels zur Klärung sowohl energetischer als auch 
physiologisch-chemischer Fragen befaßt. Da genügend feine Methoden 
und Apparaturen fehlten, konnten deutliche Ausschläge nur durch Ver- 
suche mit großen Materialmengen erhalten werden. Die Folge davon 
waren stets Ergebnisse, die notwendigerweise einem Mittelwert ent- 
sprechen mußten. Manche individuellen Nuancen der Objekte, Lokali- 
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sationsfragen, viele im Lebensalter, Tagesrhythmus und anderen nicht 
besonders wirkungsvollen, aber sehr wichtigen Faktoren begründete Be- 
sonderheiten des respiratorischen Verhaltens schieden bei einer derartigen 
Versuchsanordnung naturgemäß fast stets aus. 


In der Tierphysiologie erkannte man sehr bald die Notwendigkeit, 
gerade den Lokalisationsfragen besondere Beachtung zu schenken. So 
gelangte man dort zur Ausarbeitung mikrorespirometrischer Metho- 
den, wie der Kroguschen und der BarcrorrschenBlutgasmanometer- 
methode, die heute über die reine Physiologie hinaus auch in allen Zwei- 
gen der Medizin vielseitige und erfolgreiche Verwendung finden. Manche 
Botaniker scheinen zu ihnen noch kein Vertrauen gefaßt zu haben. So 
schreibt selbst ein gerade auf dem Gebiet der Atmung so hervorragend 
verdienter und erfahrener Autor wie S. Kosryrscæew (Lehrb. d. Pfl. 
Phys. 1. Bd. S. 464): ,,Die in der Tierphysiologie gebräuchliche Methode 
von BARCROFT nebst deren neueren Modifikationen ist in der Pflanzen- 
physiologie nur zu Untersuchungen über Photosynthese brauchbar. Bei 
Versuchen über Pflanzenatmung und -Gärung dürfte sie besser aus- 
bleiben.‘ Einer von uns (RUHLAND 1926) hat gelegentlich der Bespre- 
chung des Buches diese Meinung bereits abgelehnt. 

Eine der Aufgaben dieser vorliegenden Untersuchungen ist also auch 
darin zu erblicken, der Mikrorespirometrie in der Pflanzenphysiologie 
zu größerer Beachtung zu verhelfen. Seit längerer Zeit mit ganz anderen 
Methoden im Leipziger Botanischen Institut studierte Fragen des Stick- 
stoff- und Säurestoffwechsels der höheren Pflanzen waren die Veran- 
lassung, sich zu ihrer Lösung auch der Untersuchung des Gaswechsels zu 
bedienen und zu diesem Zwecke die vorhandenen Methoden zu prüfen 
bzw. abzuändern!. 


B. Methodisches. 
1. Bereits vorhandene Methoden, ihre Vorzüge und Nachteile. 

Die Untersuchung des Gasstoffwechsels der Lebewesen unterscheidet 
sich als Mikromethode von vornherein von einem beträchtlichen Teile der 
im großen angestellten Versuche. Wie neuerdings WETZEL auseinander- 
setzt, beruhen die Vorzüge der großen komplizierten Apparaturen auf der 
Möglichkeit sorgfältigster Durchrührung der Luft und in der fortge- 
setzten Absorption des gebildeten CO,, begleitet von einer Neuzuführung 
des jeweils verbrauchten O,. Die ursprünglichen Gastensionen erfahren 
keine Veränderungen. Eine Speicherung von CO, während des Versuchs 
durch das Objekt wird hierbei verhindert, weil das Konzentrationsgefälle 
für CO, konstant bleibt. Auf diese Weise ist es möglich, den Einfluß 
wechselnder O,-Konzentration mit großer Genauigkeit zu ermitteln. 


1 Vgl. auch K. Werzer: Planta 4, 476. 1927. 
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Von uns unternommene Versuche, die hierzu notwendigen Appara- 
turen für eine Mikromethode umzugestalten, sind leider infolge außer- 
ordentlich starker Zunahme der prozentualen Versuchsfehlergrenze ge- 
scheitert. 

Einer zweiten Gruppe von Makromethoden haften die in der ersten 
vermiedenen, eben skizzierten Fehlermöglichkeiten bereits an. Es han- 
delt sich hierbei darum, in abgeschlossenen Räumen die Objekte atmen 
zu lassen und mit gasanalytischen Methoden die veränderten Tensionen 
von O, und CO, zu ermitteln. Die Versuchsfehlergrenze, die in einem 
derartigen Großversuch bereits sehr stört, ist meist hoch und macht eine 
Übertragung des Verfahrens selbst z. B. in der sehr zweckmäßigen Form 
von PoLowzow-RicHTER!, geschweige denn in der einfachen von Bon- 
NIER und Mancın, auf den Kleinversuch mißlich oder unmöglich 2. 

Wird dagegen nicht gasanalytisch vorgegangen, sondern werden die 
Druckänderungen in den Versuchsgefäßen messend verfolgt, so steigt die 
(rein analytische) Genauigkeit der Untersuchungen ganz außerordent- 
lich. Eine Anzahl von Pflanzenphysiologen haben daher diesen Weg im 
Großversuch schon sehr lange eingeschlagen, ja die ersten quantitativen 
Untersuchungen über die Pflanzenatmung sind auf solche Weise von DE 
SAUSSURE (1804) gemacht worden. Freilich muß hier wie bei den Metho- 
den der 2. Gruppe vermieden werden, daß die Versuchsdauer zu lang 
wird und dadurch die Tensionen von O, und CO; zu starke Änderungen 
erfahren. Die Verwendung spezifisch leichter Sperrflüssigkeiten in den 
benötigten Manometern, etwa von Ölen oder wäßrigen Lösungen, läßt — 
im Vergleich zu Hg — ohne weiteres die Meßgenauigkeit auf das 15- bis 
17fache (bzw. etwa 10fache) steigen. Dadurch wird es möglich, mit sehr 
geringen Tensionsänderungen, zumindest für O,, auszukommen, und so 
etwa sich aus ihnen ergebende Fehler klein zu halten. 

Die Blutgasmanometermethode Barcrorts und alle ihre neueren 
Modifikationen gehören in diese Gruppe der Untersuchungsweisen. Ihnen 
wirft KosTYTscHEw (1926) vor, daß sie deshalb für unsere Zwecke unge- 

. eignet seien, weil die „Intensität der Pflanzenatmung nur auf Grund der 
CO,-Abgabe ermittelt werden dürfe: ,, Nur zu oft resorbieren verschiedene 
Pflanzen bedeutende Sauerstoffmengen nicht zur glatten Verbrennung 
des Betriebsmaterials, sondern zu anderen Zwecken.‘‘ Dieser Vorwurf 
würde sich aber nur gegen einen Teil der manometrischen Methoden rich- 
ten, nämlich die, welche sich auf die Bestimmung der Sauerstoffabsorp- 
tion allein beschränken. Weiterhin aber gilt dieser Einwand wieder ganz 


1 Vgl. z. B. Kostyrscuxw 1924. 

2 Die von OSTERHOUT und seinen Schülern (vgl. z. B. OSsTERHOUT und Haas 
1918/19) benutzte Variation des Prinzips mit Absorption des CO, in einer In- 
dikatorlösung scheidet für uns bereits wegen der mangelnden O,-Berücksich- 


tigung aus. 
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allgemein und nicht nur fiir Versuche mit pflanzlichen Objekten. Ubri- 
gens ließe sich auch gegen die Wahl der CO,-Bildung als Maß der Atmung 
ein Einwand erheben, nämlich der, daß die Pflanze auch unvollständige 
Oxydationen möglicherweise energetisch ausnutzen könnte. 

Wird indessen einmal der Verbrauch von O,, dann die Differenz zwi- 
schen ausgeschiedenem CO, und absorbiertem O, bestimmt und daraus 
das verbrauchte CO, rechnerisch ermittelt, so fällt obiger Einwand 
gegen dieses Verfahren. Andere Mängel, insbesondere CO,-Retention im 
Material (vgl. die Einführung dieser Bezeichnung durch MEYERHOorF) 
und O,-Verbrauch zu anderen als Atmungszwecken lassen sich bei der 
manometrischen Methode allerdings ebensowenig vermeiden, wie bei der 
gasanalytischen Ermittlung von CO, und Oz, wie sie gerade von Kosty- 
TSCHEW vorgenommen wird, da man sich bei beiden auf die Analyse des 
das Objekt umgebenden Gasgemisches beschränkt. Daher halten wir die 
allgemeine Feststellung KostYTscHEws: ‚Bei den Untersuchungen über 
Pflanzenatmung sind also nur chemische Bestimmungsmethoden von 
CO, und O, zulässig‘ nicht für zutreffend. 

Von den demnach allein für unsere Zwecke in Frage kommenden 
mikrorespirometrischen manometrischen Methoden, die Bestimmungen 
des Atmungsquotienten zulassen, sind nur zwei in Betracht zu ziehen. 

Die eine (a) arbeitet nach KrocH mit zweischenkligen Manometern, 
die zwischen möglichst gleichgroße Versuchsgefäße eingeschaltet sind. 
Die Gefäße, von denen das eine mit dem Objekt, das andere mit etwas 
Wasser beschickt ist, werden in das Wasser eines Thermostaten einge- 
taucht. Nach Temperaturausgleich werden die Manometerschenkel 
gegen die Außenluft abgeschlossen. Ebenso wird mit einem zweiten 
Apparat verfahren, in dessen Atmungstrog außer dem Objekt noch Al- 
kalilauge eingebracht wird, die das gebildete CO, fortlaufend absorbiert. 
In bestimmten Zeiträumen werden die auftretenden Manometerdiffe- 
renzen abgelesen, wenn nötig, Mittelwerte gebildet und daraus nach hier 


nicht zu erörternden Formeln ee, CO, und O, berechnet. Voraus- 
2 

setzung für gute Resultate ist die Konstanz von Atmungsintensität und 

von z = während der Versuchsdauer und ferner die Übereinstimmung 


dieser Werte für beide Objekte. Zur Sicherheit kann man nach dem 
Vorschlage von KrocH die Objekte nach dem 1. Versuch austauschen 
und dann die Bestimmungen nochmals vornehmen. Schließlich lassen 
sich auch die beiden Werte an einem Objekt nacheinander ermitteln. 
Aus eigenen Versuchen mit der Krocuschen Apparatur ergab sich, daß 
grünes Pflanzenmaterial während der notwendigen Versuchsdauer von 
etwa 3 Stunden die hinreichende Konstanz der Atmungsintensität nicht 
besitzt. In der Art der Versuchsanstellung liegt es begründet, daß mit 
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ihrer Hilfe ermittelte Atmungsquotienten in solchen Fällen so große Fehler 
enthalten, daß auf diesem Wege keine brauchbaren Resultate erzielt 
werden können. 

Zu ähnlichen Mißerfolgen führt das Vorgehen mit den Versuchsan- 
ordnungen der Gruppe 6. Entsprechend dem Vorgehen WARBURGs (1919) 
kann man Einschenkelmanometer benutzen. Die Druckschwankungen 
der Außenluft sowie kleinste Temperaturschwankungen des Thermo- 
staten müssen in diesem Falle durch ein gleichzeitig in den Versuch ein- 
bezogenes Kontrollmanometer korrigiert werden. Solange man es mit 
einem Material zu tun hat, das selbst nur Durchschnittswerte liefern 
kann (vgl. die Chlorellen bei WARBUR&G (1920), sind die Ergebnisse außer- 
ordentlich befriedigend, vorausgesetzt, daß die Atmungsintensität hin- 
reichend konstant bleibt. Bei Untersuchung von Organen höherer Pflan- 
zen treten aber sofort die gleichen Mißstände in Erscheinung, die oben 
schon dargelegt sind. Dasselbe stellte sich übrigens auch bei Versuchen 
mit Pilzen (Penicillium, Aspergillus) heraus. 

Für unsere Zwecke genügen die vorhandenen Methoden also nicht, 
vielmehr konnte nur eine solche in Betracht kommen, die sowohl hin- 
sichtlich der Meßgenauigkeit befriedigte als auch der Individualität eines 
jeden Versuchsmaterials vollauf Rechnung trug. Diese zweite Forderung 
konnte nur dann erfüllbar sein, wenn die Versuchsdaten, die zur Ermitt- 
lung des Gasstoffwechsels dienen sollen, am gleichen Objekte und in 
einem Versuchsgange gewonnen wurden. 


2. Das Prinzip der von uns benutzten manometrische n 
Mikrorespirationsmethode. 


Als Grundlage für die Errechnung von O, und CO, sowie des At- 
mungsquotienten = auf manometrischem Wege ist auBer der Raum- 
2 


größe des Versuchsgefäßes die Kenntnis zweier Manometerausschläge er- 
forderlich, nämlich: der Druckdifferenz, die sich aus einer Abweichung 
des SG von 1 ergeben kann, und derjenigen, die bei Absorption des ge- 
bildeten CO, durch Abnahme des Partialdrucks von O, sich ergibt. Sie 
können in dieser Aufeinanderfolge nach zwei Zeitabschnitten gewonnen 
werden, wenn man erst nach der 1. Ablesung die Absorption des CO, 
vornimmt. In der Zeit vom Einschluß der Versuchsobjekte in die 
Gefäße an bis zum Abschluß der Manometerschenkel nebst den an- 
hängenden Gefäßen gegen die Außenluft muß in diesen Temperatur- 
ausgleich eingetreten sein. Dieser Zeitraum umfaßt einige Minuten und 
läßt sich experimentell leicht ermitteln, indem man im Blindversuch 
beobachtet, wann nach Abschluß keine Druckänderung mehr im Apparat 
zu verzeichnen ist. Wir wollen diesen Zeitraum mit {, bezeichnen. Dann 
sei t, die Zeit, die zur Ermittelung der Abweichung des Atmungsquo- 
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tienten von 1 dienen soll. Dieser muß während der Gesamtversuchs- 
zeit t als konstant angenommen werden und sei daher mit k bezeichnet. 
Die nach Ablauf der Zeit t, abgelesene Manometerdifferenz sei P, mm. 
Bis zum Ende des folgenden Zeitabschnitts i, werde schließlich das in der 
Zeit t, +t, +t, =t gebildete CO, absorbiert. Danach zeige sich am 
Manometer der Ausschlag P, mm. 

Gesucht werden: 1. Die Manometerdifferenz in Millimetern pro Minute, 
die der ausgeschiedenen Menge CO, entspricht und die wir mit x be- 
zeichnen wollen, 2. die Manometerdifferenz in Millimetern, die der pro 
Minute aufgenommenen Menge Oy entspricht und die wir als 2. Unbe- 
kannte mit y bezeichnen wollen. 


Aus diesen Festsetzungen ergibt sich der Atmungsquotient als k — = 


Formuliert für die Zeit t, ist er also 
ee 
ty 
Am Ende des Zeitabschnitts it, wird die Manometerdifferenz P, ab- 
gelesen. Sie ergibt sich als Differenz der in ¢; Minuten durch die Um- 
setzungen von CO, und O, bedingten Druckänderungen : 
te-u—te-y=Py. . - . (1) 
Im Einklang mit den experimentellen RER an et 
wir k, wie schon oben betont wurde, während der Versuchsdauer von 
1:/; Stunden als völlig konstant ansehen. Mit Hilfe von Gleichung (1) 
errechnen wir daher unter Extrapolation auf die Zeit t, +1, die durch 
P. 
die Abweichung von k= 1 sich ergebende Druckdifferenz als Fills +4) da 
wir sie nicht ablesen kénnen. Sie ist aber einbezogen in die Druckdiffe- 
renz P,, die wir nach Ablauf der Zeit (é. + t;) tatsächlich feststellen. 
Der größte Teil von P, entspricht jedoch der CO,-Menge, die während 
der Gesamtversuchszeit ¢ produziert wurde und daher die Größe ¢-x hat. 
t-x wird ja während i, durch Absorption mit Lauge entfernt. Es ist also: 
Pa ate + =e hth) rile he att. a à. 9 
aus (1) te-a=Pi+ty 
EE OT CPP ‘aw ak dicts OF 
ty 





aus (2) und (3) Pyne Ath „ Arte) 


Pate = ot ti Bah 

y = 77 (Pate — Pit — Pate — Pits). 
Nach Einsatz ee tr im Zähler: 
(Pate — Pit: — Pata — Pits — Pits — Pits) 


V= 5e 
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y- pa (Pate — Pats N eo 

x wird am einfachsten durch Einsetzen des Wertes von y in (3) errechnet. 

Der Atmungsquotient k — > errechnet sich dann aus (3) und (4) wie 
folgt: 





k — = _Pıb-Ph-2P,4-2P,t, 
y t 
Erfüllt man im Experiment die weitere Bedingung, daB die Zeiten 
t, =t, =#, sind, so ergibt sich für y aus (4) der rechnerisch viel leichter 
zu handhabende Wert: 


y = 3x Pe—Pi—2P:—2P) 
1 
y = 3, Pa — 5 Pi) RAM où dns fim) Si? of Ui! ue . (5) 
Unter der gleichen Bedingung errechnet sich für x aus (3): 
_P, _h 
omy + gpg (P2— 5 Ps) 
Pi 4 Paz BP _ lip, 
2=T + 3, = gz, (Pe — 2 Ps) Fl «ue ange: (ose 
Den Atmungsquotienten kann man im Falle der Gleichheit der Teilzeiten 
ebenso wieder nur aus den Manometerdifferenzen allein berechnen: 
She A P,-2P, 
y P,-5P, 

Aus den Manometerdifferenzen x und y Millimeter pro Minute lassen 
sich durch Multiplikation mit der Apparatekonstanten c (siehe auch 
später S. 371£.), die angibt, wieviel Kubikmillimeter Gas bei 0° 760 mm 
einer Manometerdifferenz entsprechen, ohne weiteres die ihnen ent- 
sprechenden Gasmengen berechnen. 








3. Die Apparatur zur Ausführung von Messungen 
nach dem beschriebenen Verfahren. 

Für die Durchführung von mikrorespirometrischen Versuchen nach 
der manometrischen Methode geben uns besonders die vielen Arbeiten 
O. WARBURGs und seiner Schüler wertvolle Hinweise. 

Die in den Versuchen zu verwendenden Materialmengen konnten 
noch relativ groß sein. Die Untersuchung von Gewebeschnitten war zu- 
nächst nicht beabsichtigt. Blättchen, Blattstücken oder SproB- und 
Wurzelteile mit einem Frischgewicht von etwa 0,3 g für höhere Tempe- 
raturen (26—30° C) bzw. 0,5 g für niedere Temperaturen (18—23° C) 
konnten Verwendung finden. Solche Materialmengen lassen auf der ge- 
bräuchlichen Analysenwagen eine Gewichtsbestimmung auch des 
Trockengewichts mit noch etwa 1% Genauigkeit zu. Die umständlichere 
Benutzung der Mikrowage erübrigt sich damit. Sogar die Ermittlung 
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des Frischgewichts wird insofern gefördert, als die Abwägung der Pflan- 
zensubstanz so rasch vor sich gehen kann, daß bei 4—5 gleichzeitig ver- 
arbeiteten Portionen die als maximal zugelassene Fehlergrenze von 1%, 
noch nicht annähernd erreicht wird. Das Material kann sogar noch zu 
bestimmten Standardgewichten zugeschnitten werden. Dadurch bieten 
sich rechnerisch erhebliche Vorteile. Die gewählten Substanzmengen 
lassen noch viele quantitativ-mikrochemische Untersuchungen zu. Neuer- 
dings vereinfacht diese Arbeiten eine Torsionswage nach Bana. 
Krocus Darlegungen ergeben, daß das Atmungsgefäß mindestens 
das 100fache Volumen des Materials haben soll. Für 0,3 g ergeben sich 
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Abb. 1. Erklärung im Text. 


für unseren Fall also Atmungstrége von etwa 30—40 cm? Inhalt. Ihre 
Form soll nach dem gleichen Autor rundlich sein, um eine gleichmäßige 
Gasdiffusion zu ermöglichen. Will man in den Gefäßen jedoch unter 
Umständen auch Gasstoffwechseluntersuchungen mit Flüssigkeiten vor- 
nehmen, so empfiehlt sich eine flache Form, etwa die, welche WARBURG 
bei seinen glykolytischen Versuchen benutzt. Nur bei großer Flüssig- 
keitsoberfläche kann das notwendige Gleichgewicht der Gase zwischen 
Flüssigkeit und Gasraum sich einstellen. Die Atmungströge müssen sich 
ferner möglichst weit öffnen lassen, um die Einführung festen Materials 
zu gestatten. Bisher sind zu diesem Zwecke konische Schliffe mit oft 
großem Durchmesser angewandt worden. Abgesehen davon, daß sie die 
Benutzung anderer als der gerade eingeschliffenen Teile ausschließen, 















368 H. Ullrich und W. Ruhland: 


bieten sich bei größeren Schliffdurchmessern erhebliche Gefahren für die 
Volumkonstanz des Atmungstroges!. Als zweckmäßiger sind von uns 
sorgfältig hergestellte Planschliffe (Abb. 1) am Kappen- und Gefäßteil 
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befunden worden, die durch Bronzefedern (Abb. 2) aneinandergepreßt 
werden. Selbst kleine seitliche Verschiebungen bewirken dann noch 
keine feststellbare Volumänderung, wie es rein theoretisch auch zu er- 
warten steht. Auch ist dann die Anlegung entsprechender Planschliffe 


1 Vgl. auch Rona. 
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mit annähernd gleichem Durchmesser von anderen Apparateteilen als 
den urspriinglich vorgesehenen an die Kappenschliffe ohne weiteres 
möglich. Allerdings darf nur tensionsfreies Fett benutzt werden, wie 
man es etwa durch 2stündige Erhitzung von Vakuumfett im Vakuum 
der Wasserstrahlpumpe auf dem siedenden Wasserbade erhält. 

Die Wahl der Kapillarmanometer für die beabsichtigten Unter- 
suchungen wurde durch folgende Überlegungen zugunsten des ein- 
schenkeligen, etwa 0,5 mm inneren Durchmesser aufweisenden Typs ent- 
schieden: Es ist im vorliegenden Falle überflüssig, das Volumen der ab- 
geschlossenen Luft konstant zu halten, wie es WARBURG bei Benutzung 
der HAzLDANE-BARCROFTschen Blutgasmanometer erreicht. Der At- 
mungsraum von 35—40 cm3 Rauminhalt ist sehr groß gegenüber den 
Volumänderungen, die durch die Manometerausschläge verursacht wer- 
den. Bei 0,5 mm Durchmesser der Manometerkapillaren hat 1 mm der- 
selben den Rauminhalt 0,252-3,14 — 0,196 mm®. Der größtmögliche 
Ausschlag ist bei 24 cm langen Manometerschenkeln 24 cm. Dabei tritt 
aber nur die Hälfte des Ausschlages, also 120 mm, volumändernd auf mit 
einer Größe von 0,1962 - 120 = 23,55 mm*. Das sind etwa 0,7°/, des 
Apparatevolumens. Mit etwa der gleichen Fehlergrenze läßt sich auch 
nur das Volumen des Apparates selbst ermitteln, so daß einer Korrektur 
dieses Fehlers keine praktische Bedeutung zukommt. Zudem ist das 
Maximum der Ausschläge eingesetzt, das nur in den seltensten Fällen 
annähernd erreicht wird. Man darf also für unseren Fall mit hinreichen- 
der Genauigkeit die Manometerausschläge als den gebildeten oder ver- 
schwundenen Gasmengen proportional setzen. Experimentell ergibt 
sic’, der Vorteil, daß die engen Kapillaren sich mit leicht ">weglichem 
Petroleum, sogenanntem ,,Kaiserél“, füllen lassen, was bei den HALDANE- 
Barcrortschen Manometern nicht zulässig ist, da sie einen Gummiteil 
besitzen. Gründliche Erhitzung auf dem Sandboden vertreibt aus dem 
Petroleum die letzten Reste etwa in ihm enthaltener leichtflüchtiger 
Stoffe, die durch ihre Dampftension die Manometermessungen stören 
könnten. Mit Sudan III läßt sich die Manometerflüssigkeit zur Er- 
leichterung des Ablesens rot anfärben. Ein Dreiwegehahn a mit T- 
Bohrung (vgl. Abb. 1 und 2) verbindet die Manometerkapillare mit 
dem Atmungsgefäß A und mit der Außenluft. Ist er ganz einwandfrei 
hergestellt, so ermöglicht: er außer dem Abschluß des Apparatinnern 
nach außen durch eine geringe Drehung auch die Fixierung eines zu 
einem bestimmten Zeitpunkt gegebenen Manometerstandes bei mehreren 
Apparaten fast gleichzeitig. Die Ablesungen können dann in aller Ruhe 
erfolgen. 

Im Kappenteile des Atmungstroges ist ferner ein Tubus ¢ neben dem 
zentral abgehenden Anschlußrohr zum Manometer eingelassen. In ihm 
wird mit Kitt-Siegellack (wie er zu Vakuum-Versuchen bei physikali- 


Planta Bd. 5. 24 
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schen Apparaten Verwendung findet) ein Aufsatz eingefügt!, nämlich 
eine kleine Vollpipette B (etwa lcm® Inhalt) mit Kapillarhahn b, die 
durch eine Flachkapillare f, bis auf den Boden des Atmungstroges reicht. 
Eine zweite Flachkapillare /, läuft ihr ein Stück parallel und endet dicht 
unter dem Tubusansatz im Atmungsraume. Sie geht oberhalb der Kitt- 
stelle in eine Rundkapillare r von 0,3—0,5 mm innerem Durchmesser 
über. Deren anderes Ende ist oberhalb der Eichmarke bei e dem Pi- 

eingeschmolzen. Dieser kapillare Durchgang von etwa 9 cm 
Länge stellt die Verbindung zwischen dem eigentlichen Atemraum und 
dem Gasraume über der Oberfläche der Lauge im Pipettenbauche des 
Aufsatzes her, wenn während des Versuches die obere Öffnung o des 
Pipettenaufsatzes zunächst durch ein winziges Zellstoffwattebäuschchen, 
dann durch Kittlack verschlossen ist. 


Durch Einbringen von CO, in den Atemraum ließ sich zeigen, daß die 
Kapillare r eine vorzeitige Absorption von CO, durch die Lauge im Auf- 
satz während der Zeit i, +t, praktisch hinreichend verhindert, auch 
wenn zur Kontrolle eine 10—20fach höhere CO,-Tension als die in den 
Versuchen auftretenden benutzt wurde. Ohne diese Kapillare würden 
Fehler sowohl bei der Ermittlung des Atmungsquotienten als auch der 
Atmungsintensität unvermeidlich sein. (Weiteres s. unten.) 


Die Lauge wird durch die Flachkapillare /, nach ¢, + t, nicht direkt 
in den Atmungstrog, sondern in ein eingestelltes Glasnäpfchen g einge- 
lassen. Es hat etwa 18mm inneren Durchmesser und 10mm innere Höhe. 
Sein oberer Rand wird paraffiniert, um ein Übertreten der Lauge zu ver- 
hüten. WARBURG hat in seinen Apparaten den Laugenbehälter der Glas- 
wand anschmelzen lassen. Wir haben ihn absichtlich nicht befestigt, um 
ein Hin- und Hergleiten beim Schaukeln der Manometer zu ermöglichen. 
Er rührt dann mit den ebenfalls beweglich eingebrachten Pflanzen- 
teilen den Gasraum gut durch. Die festwandigen Zellen unseres Materials 
werden dabei nicht beschädigt. Daß auf dem beschriebenen Wege eine 
sehr sorgfältige Durchrührung erreicht wird, ging besonders aus Ver- 
suchen mit einem falsch konstruiertem Aufsatz hervor, über dessen 
Lauge sich ein größerer Luftraum von etwa lcm® befand. Nach Ab- 
saugen von Luft kann man durch den Dreiwegehahn a bis zu jedem 
gewünschten, am Manometer noch ablesbaren Partialdruck CO, dafür 
einfüllen. Nach Verschluß des Apparates zeigte im vorliegenden Falle 
das Manometer eine CO,-Absorption durch die Lauge an, wenn ge- 
schüttelt wird. Dann findet eben stets eine so starke Saug-Druck- 
wirkung durch die beweglichen Teile im Atemraume auf den schädlichen 


ı Einschliff ist unzweckmäßig, da bei der Kleinheit des Objekts leicht 
Spannungen in den Glasteilen auftreten, die anfangs zu häufigen Reparaturen 
führten. 
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Luftraum oberhalb der Lauge statt, daB wahrscheinlich schubweise CO, 
mit der Luft durch die Verbindungskapillare f; +r „gepumpt‘‘ wird. 
Der Luftraum über der Lauge puffert die Stöße zwar ab. Aber die mit- 
gebrachte CO, wird in ihm bereits vorzeitig absorbiert. — Wird nicht 
geschüttelt, oder wird geschüttelt, wenn Laugennäpfchen und als Ma- 
terialvertreter eingebrachte Filtrierpapierstiickchen fehlen, so bleiben — 
wohl infolge mangelnder Luftwirbel — die CO,-Verluste in den in Frage 
stehenden Zeiträumen aus. 


Dieser Versuch lehrte zugleich die Unmöglichkeit, das Pipettenrohr 
oben durch einen Schliff oder Hahn abzuschließen. Tote Räume lassen 
sich dann aus technischen Gründen nicht vermeiden. Das obere Pipetten- 
rohr soll also möglichst eng und kurz sein. Hierdurch erschwert sich 
zwar etwas das Füllen der kleinen Vollpipette B mit Lauge. Da ihre 
Teile unterhalb des Hahnes, besonders /;, bis zum Ende der Zeit t, voll- 
kommen frei von Lauge bleiben müssen, um nicht durch vorzeitige Ab- 
sorption von CO, Fehler hervorzurufen, bleibt nur die Füllung mit einer 
Kapillarpipette von oben her übrig. Das Füllen kann man dadurch 
wesentlich erleichtern, das man das obere Pipettenrohr innen, besonders 
auch unterhalb der seitlichen Verzweigung e, sowie die benutzte Kapil- 
larpipette außen leicht mit Vaseline fettet. Ein kapillares Hochsteigen 
der Lauge zwischen den Glaswänden sowie das sonst fast unvermeidliche 
Eindringen der Lauge in die Kapillare r (und weiterhin f,) wird damit 
wirksam verhindert. Die Atmungströge samt ihrem Ansatz werden in 
das Thermostatenwasser eingetaucht, indem zugleich die Manometer 
ähnlich der WARBURGschen Anordnung an der Schaukeleinrichtung ein- 
gespannt werden. Statt die Versuchsgefäße mit Stanniol zu umhüllen, 
um sie zu verdunkeln, kann man über die gesamte Einrichtung ein Dach 
aus schwarzer Pappe anbringen, das mit einem dichten schwarzen Stoff- 
rand den Thermostaten bis zum Grunde überhängt. 


Die benutzten Glasapparate lieferte die Firma OTro PRESSLER, 
Leipzig, Glockenstraße. 


4. Die Ermittlung der Manometerkonstanten ce zwecks Berechnung 
von O,-Verbrauch und CO,-Abgabe. 


Verschwindet in dem verschlossenen Atmungsgefäß O, oder CO, 
und hat sich dabei der Partialdruck der Gase um p mm Petroleum (in 
unserem Falle vom spez. Gew. 0,800 bei 18° C) geändert, so können wir 
entsprechend der von O. WARBURG entwickelten Formel die verschwun- 
dene Gasmenge M in Kubikmillimetern (0° 760 mm Hg) berechnen: 


ti = + te 


M=p 
12900 


TE TEE 
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„Der eingeklammerte Ausdruck ist für bestimmte Abmessungen 
und eine bestimmte Temperatur eine Konstante‘ (WArBurG 1919). 
Wir nennen ihn in unseren Untersuchungen deshalb c und erkennen in 
ihm die schon eingangs (S. 366) erwähnte Konstante c, die angibt, wieviel 
Kubikmillimetern eine Gasmenge entspricht, die beim Verschwinden 
1 mm Manometerdifferenz verursachen. 

Zur Ermittlung von c ist die Kenntnis von V,, dem Volumen des 
Gasraumes, V,, dem Volumen der Flüssigkeit und «, dem Absorptions- 
koeffizient von O, bei der absoluten Temperatur 7’ unseres Versuchs, 
nötig. — Vz setzt sich in unserem Falle zusammen aus dem Volumen 
der Lauge im Aufsatz bzw. Einsatznapf, das zweckmäßig durch Aus- 
wägung der Aufsatzvollpipette mit Hg gefunden wird, und weiterhin aus 
dem Flüssigkeitsvolumen der im Versuch benutzten Pflanzensubstanz. 
Letzteres wurde gleichgesetzt dem Volumen des Wassergehaltes des 
Pflanzenmaterials, wie es sich auf Grund einer Trockengewichts- 
bestimmung errechnen läßt. Es ist der Kleinheit dieses Raumes wegen 
nicht nötig, für jedes Versuchsobjekt den jeweiligen Betrag in Rechnung 
zu setzen. Ungeachtet dessen, daß der Wassergehalt der benutzten Ob- 
jekte zwischen 91 und 70% schwankte, wurden ein für allemal 80% des 
regelmäßig benutzten Frischgewichtes als ‚Wassergehalt‘ in Rechnung 
gesetzt. Beim Einsetzen von dp, für reines Wasser ist in Betracht zu 
ziehen, daß die Löslichkeit von O, in der Blattsubstanz diesem Werte 
ziemlich gut entsprechen dürfte. Ein kleiner Fehler kommt wegen der 


Kleinheit des Ausdrucks V,-a gegenüber Vg = nicht in Erscheinung. 


Durch Auswägung des Apparates in gebrauchsfertigem Zustande 
mit Wasser läßt sich ferner leicht das Gesamtvolumen V ermitteln. Von 
ihm ist das Volumen der Lauge und das des Versuchsmaterials abzu- 
ziehen, um den Wert von V „zu erhalten. Das Volumen des Versuchsmate- 
rials ist ohne praktisch merklichen Fehler zahlenmäßig gleich dem des 
Gewichtes. Dieses wurde, wie bereits erwähnt, stets gleich groß gewählt, 
um zu vermeiden, daß c jedesmal neu berechnet werden muß. 


5. Ergänzende Erörterungen über die Leistungsfähigkeit der Methode. 
a) Mathematisch-physikalischer Art. 

Bezüglich des Gleichgewichts der Gastension mit den vorhandenen 
Flüssigkeiten können noch Bedenken aufkommen. In der Zeit t, +13 
ist der unbehinderte Ausgleich zwischen der wechselnden O,-Tension und 
der Lauge im Aufsatz gestört durch die kleine Oberfläche an der Marke 
der Pipette. Bei der Versuchsanstellung wird man deshalb darauf Be- 
dacht nehmen, daß die Lauge sich wenigstens mit dem Partialdrucke 
des O, in Luft bei der Versuchstemperatur zuvor ins Gleichgewicht setzt. 
Eventuell wird für den Fail, daß man nicht annähernd isotherm arbeiten 
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kann, die Lauge in den Versuchsthermostaten mehrere Stunden in 
flacher Schicht eingestellt. Das so erzielte Gleichgewicht weicht für O, 
nicht viel von dem im Versuche ab. Ferner ist bei der Kleinheit der 


Laugenmenge (0,9—1,2 cm?) der Ausdruck V,-a gegenüber V,- = be- 
reits so klein, daB die aus einem nicht ganz vollständigen Ausgleich zu 
erwartenden Fehler von für uns unmeßbarer Größe bleiben. 

Eine weitere Uberlegung gelte dem es Einfluß eines von 
1 verschiedenen Atmungsquotienten. Ist © ©, = 1, so wird in der Zeit t, 


außer den durch den Tomperstursusgleich i im Apparat bedingten Luft- 
austausch mit der Außenwelt keine Veränderung vor sich gehen, die 
einen Verlust von CO, bedingen könnte. CO, wird ja während dieser 
Zeit bereits produziert und am Schluß des Versuchs mit bestimmt. 
Arbeitet man annähernd isotherm, so kann man von vornherein sicher 
sein, daß kein CO,-Verlust eintritt. Bringt man die Apparate in einen 
Thermostaten mit höherer Temperatur, so wird in den ersten Minuten 
etwas Luft entweichen, in der allerdings nur Spuren des inzwischen ge- 
bildeten CO, enthalten sein können. Bringt man die Atmungströge in 


Thermostaten mit Unterzimmertemperatur oder ist a< 1, so kann 
2 

nichts von der CQ, fiir die Bestimmung verloren gehen. 

Ist aber = > 1, so wird während der ganzen Zeit t, Gas aus un- 

2 
serem Apparat entweichen mit einer Geschwindigkeit £, die nach un- 
seren früheren Festsetzungen der Größe (x — y) gleichkommt, d. h. der 
pro Zeiteinheit im Uberschu8 produzierten Menge an CO, entspricht. 
Die verlorengehende CO,-Menge sei mit z bezeichnet. C bedeute die 
Menge CO,, die am Ende von #, tatsächlich noch im Apparate ist und 
bestimmt wird. Da die jeweils mit der Geschwindigkeit & verloren 
gehende Menge dz stets von der gerade vorhandenen Gasmischung ab- 
hängt, deren Kohlendioxydgehalt durch den Ausdruck ay charakteri- 
siert ist, so gilt für ein Zeitmoment dt: 
C 
dz= &d Ve “ 

Integriert für die Zeit #;, d.h. von 0 bis #, Minuten, ergibt sich: 


h tı 


al 
dz ,, Ve 
zu=5 ur ru -dt 
to 


to 
z=5(0, —C,). 
die Anfangskonzentration der Kohlensäure in dem Apparat, ist 0, also : 
Mn: 2. > + + + +e 
Ve 


C 


to 
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Cu, die Konzentration der Kohlensäure nach ¢, Minuten vermindert um 
die für die Bestimmung verlorengegangene Menge z, ist uns nun zwar 
nicht bekannt, aber ein Wert, der sicher etwas größer ist, nämlich x.t,, 
d.h. die in der Zeit i, produzierte CO,-Menge, wie sie sich aus unserer 
Rechnung ergibt. Setzen wir diesen Wert sowie & — x — y jetzt in die 
Gleichung (7) ein, so ergibt sich die Ungleichung: 
z<(x—y) + . 

Für zwei konkrete Fälle mit Werten, wie sie tatsächlich erhalten 

werden können, sei nun der höchstmögliche Fehler in Prozent errechnet: 


1) 2 =1,333 ..,2=6mm?; y=4,5mm°’;x-y= 1,5mm?; Ve =40000 mm’. 
2 
z<1,5 u = ca 0,0034 mm. 
Das sind bei der in 90 Minuten Versuchsdauer insgesamt auftretenden 
CO,-Menge von 540 mm? weniger als etwa 0,0006%,! 


2) + =4 (Theoret. Quotient bei Oxalsäure-Veratmung) 
x=6mm?; y=1,5 mm’; z—y=4,5 mm®; Ve= 40000 
6-30 
zm 4,5 000 0,01 mm. 


Das sind bei wieder insgesamt produzierter CO,-Menge von 540 mm: 
weniger als etwa 0,002%! 
co, 


Der Fehler aus dem Auftreten von 5. > 1 ist also nach seiner 
2 
GréBenordnung fiir uns ohne Belang. 


b) Ergänzende Erörterungen physiologischer Art zur Leistungsfähigkeit 
der Methode. 

Größere Bedenken tauchen auf, wenn man das Verhalten des ge- 
bildeten Kohlendioxyds einerseits zum Objekt, andererseits zur Lauge 
betrachtet. — Während der Zeit (t, +1.) steigt die CO,-Tension von 0 
bis zu einem bestimmten Werte an. Daß dabei das Pflanzenmaterial die 
der Produktion jeweils entsprechende Menge tatsächlich nach außen 
abgibt, ist von vornherein nicht zu erwarten. Zunächst wird zweifellos 
etwas dawon in dem Materialwasser physikalisch gelöst. Dieser Anteil 
zurückgehaltener CO, wäre abhängig vom zunehmenden Partialdruck 
und ließe sich gegebenenfalls noch rechnerisch ermitteln. Wieviel CO, 
vom Material sonst noch zurückgehalten wird, etwa durch Bildung von 
Karbonaten, Bikarbonaten, Festlegung am Chlorophyll (vgl. Wırr- 
STATTER und STOLL) an Eiweißsubstanzen oder anderen amphoteren 
Elektrolyten usw., entzieht sich zunächst unserer Kenntnis. Aus diesem 
Grunde wird man geneigt sein, unsere Methode im Sinne MoLLrARDs ! 


1 Vgl. diese Einteilung auch bei: DEHÉRAIN und Maquenne. Paris 1923. 161. 
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schlechthin zu denen zu stellen, die sich mit der Ermittlung der ,,schein- 
baren Atmungsquotienten“ (quotients respiratoires apparents) befassen. 
MOoLLIARD ist der Meinung, daß sich die wahren Werte für — ee nur bei 


konstanten Partialdrucken von CO, und O, ermitteln Enz wie sie in 
den Apparaturen mit strömender Atmosphäre feststellbar sind (abge- 

handelt im Abschnitt: Mesure des quotients respiratoires réels, S. 134ff.). 
In der Theorie stimmen wir dieser Auffassung bei, solange wir es auf eine 
direkte Feststellung, nicht auf eine Umrechnung absehen. Bei näherer 
Analyse der charakteristischen Eigenschaften unserer Methode stellt 
sich heraus, daß sie streng theoretisch genommen zu der ersteren Gruppe 
gehört. Praktisch genommen nimmt sie jedoch eine Zwischenstellung 
ein, die sich stark der Seite der quotients réels nähert. 

Das Zurückhalten von CO, durch das Objekt wollen wir nach dem 
Vorschlage MEYERHOFs CO,-Retention nennen. Offensichtlich wird die 
CO:-Retention mit zunehmendem Partialdruck der CO, im ‚‚isothermen“ 
Versuch steigen. Arbeitet man nicht isotherm, so wird sie ferner bei zu- 
nehmender Temperatur des Versuchsmaterials nach Einbringen in einen 
höher temperierten Thermostaten sinken, bei abnehmender Temperatur 


steigen. Das bedeutet, wenn x die durch Messung erfaßte, pro Minute 
dz 


gebildete CO,-Menge ist, anders formuliert: u ist während unseres 


Versuches nicht konstant. Würden wir die in der Zeiteinheit jeweils ab- 
gegebene CO,-Menge in unserem Apparate messen, so wäre sie also nicht 
konstant. 


Der Fall mit isothermen Versuchsbedingungen sei im Hinblick auf 
die CO,-Retention näher beleuchtet. Während ¢, wird sich zunächst das 
Material unter Bildung von Karbonaten, Bikarbonaten, CO,-Chloro- 
phyliverbindungen usw.chemisch mit CO, langsam reversibel ab- 
sättigen. Währenddessen steigt auch die CO,-Tension im Atemraum. 
Es sind nun mit größter Wahrscheinlichkeit die Kohlensäurebindungs- 
kurven unseres pflanzlichen Versuchsmaterials bei steigendem CO,- 
Druck ähnlich denen, die HAssELBACH für Blut feststellen konnte!. 
In beiden Fällen wird nach Absättigung der chemischen Affinitäten 
für CO, in der Substanz die CO,-Bindungskurve bei weiterhin zu- 
nehmender CO,-Tension in die rein physikalisch bedingte CO;- 
Absorptionskurve übergehen, die eine Gerade ist. Wir können nun 
während i, die pro Zeiteinheit auftretende Differenz zwischen pro- 
duziertem CO, und absorbiertem O, nur dann richtig bestimmen, 
wenn wir vorher alle chemischen Affinitäten für CO, durch die 

1 Dies experimentell festzustellen, wäre eine lohnende Aufgabe, die aber aus 
dem Rahmen der vorliegenden Untersuchungen fiel und daher zurückgestellt 
wurde. 
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während #, produzierte CO,-Menge abgesättigt haben. Ist die O,-Auf- 
nahme wirklich konstant (was vorausgesetzt wurde), so müssen ent- 
sprechend dem geradlinigen Verlauf der reinen CO,-Lösungskurve die 
in gleichen Teilzeiten von #, gemessenen Werte (CO, — O,) mitein- 
ander übereinstimmen. Man muß sich bei derartigen Kontrollen aller- 
dings damit begnügen, für gleiche Teilzeiten von ¢, einander innerhalb 
der Ablesungsfehlergrenze gleichende Werte erhalten zu haben, um sicher 
zu sein, sich im Bereiche der physikalischen Absorption von CO, durch 
das Material zu befinden. Für die gesamte Zeit i, kann dann als Mittel- 
wert die Gesamtablesung P, in Rechnung gesetzt werden. 

Das bedeutet in unserem Zusammenhange: Wir ermitteln einen 


„scheinbaren“ Wert für unter Ausschaltung der durch die chemisch 
bedingte Löslichkeit von CO, i im Material verursachten Fehler. Unsere 


Feststellungen sind aber nicht auf einen Partialdruck von CO,, der an- 
nähernd 0 ist, bezogen, sondern auf einen etwas höheren CO,-Druck. 
Er kann während der Zeit 4, +ts = 54, wenn für ¢ die im Maximum 
24 cm Petroleum betragende Manometerdifferenz erzielt würde, nur etwa 
16 cm Petroleum = 0,95 cm Hg betragen. Durch Untersuchungen 
verschiedener Forscher (WILLSTATTER u. STOLL) haben wir Kenntnis, 
daB solche Tensionen die Atmungsintensität der Pflanzen noch nicht 
meßbar irritieren können. Nach ger und “yea wird selbst 


in Gegenwart von 40% CO, 
theoretisch wäre eine solche nel, auch schwer verständlich, da 
die Produktion von CO,, sobald sie unter beachtlichem Energiegewinn 
— also in stark exothermem ProzeB — verlaufen würde, hauptsächlich 
von der O,-Tension abhängt. Diese ändert sich aber nur ganz geringfügig, 
desgleichen das Verhältnis Ÿ von intramolekularer zu normaler Atmung 
(vgl. Niooras) und damit schließlich ‘5. 


In welchem Größenverhältnis eich nun der in unserer Apparatur 


gemessene „scheinbare‘‘ Atmungsquotient zum wahren Werte? Dz- 
HÉRAIN und MAQUENNE haben für den Fall der Bestimmung von ze 
2 


in einem abgeschlossenen Gasvolumen für die Beziehung zwischen dem 
ermittelten respiratorischen Quotienten R und dem wirklichen Werte 
folgende Annäherungsformel aufstellen können: 


1-4 
un T-d+« 00, 8 








wobei a (réel) =1 angenommen wird. ö ist das Verhältnis des Ob- 
rn Von. zum gesamten Gasraum V,, apo, der Absorptions- 
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koeffizient für CO, im Material bei der gewählten Temperatur. Wir 
dürfen zu unseren Ungunsten ago, im Material —aço, in aq.dest. bei der 
betreffenden Temperatur setzen. Ganz bestimmt ist ago, im Material 
aber kleiner, denn der Zellsaft, der zunächst wohl als das hauptsäch- 
liche Absorbens angesprochen werden kann, reagiert fast stets sauer, 
oft sogar sehr stark sauer. Dementsprechend ist agg, weitgehend ver- 
kleinert, da vom p, abhängig (vgl. HasseLBAcH). Machen wir fernerhin 
zu unseren Ungunsten die Annahme, daß das gesamte Objektgewicht 
als absorbierendes Wasservolumen fungiere, so ergeben sich für die von 
uns gewählten Verhältnisse etwa folgende Daten: 


























T Ve You. | à F 2 zu niedrig 
in °C in cm? in cm® cos jen in % 

21 37 0,5 0,854 0,0135 0,989 <1,1 

28 37 0,3 0,699 0,0081 0,995 < 0,5 


Es zeigt sich also, daß durch die Benutzung der modifizierten War- 
BuRGschen Methode praktisch genommen die erhaltenen Werte für > 
2 


den wahren Werten gleichgesetzt werden kônnen, besonders, wenn man 
die Versuchsfehlergrenze mit + 0,5% berücksichtigt. Bei den Methoden, 
die einer Gasanalyse bedürfen, werden die Abweichungen stets größer 
sein. Beide Methoden werden mit sinkender Versuchstemperatur ent- 
sprechend größere Abweichungen ergeben, in unserem Falle allerdings 
nur, wenn aus irgendwelchen Gründen eine Verlängerung der Versuchs- 
dauer vermieden werden muß. Dann lassen sich immer noch die wahren 
Atmungskoeffizienten auf Grund der Fehlerermittlung ziemlich genau 
errechnen. — Immerhin dürfte sich gerade für niedrige Temperaturen 
die Benutzung der Werzeischen Apparatur besonders empfehlen. 

Während der Teilzeit t, des Versuchs soll nun die gesamte gebildete 
CO,-Menge absorbiert werden. Es sinkt also nach Einfließenlassen der 
Lauge der Partialdruck von CO, rapid bis zur Erreichung eines Gleich- 
gewichts zwischen Produktion von CO, und Absorption von CO, durch 
die Lauge. Die Zeit #, muß nun so gewählt werden, daß die infolge 
der Retention im Objekt reversibel gespeicherte CO, ebenfalls mit zur 
Absorption gelangt. Man variiert nun ti, im gleichen Versuche, d.h. 
liest zu verschiedenen Zeiten P,-Werte ab, etwa von 10 zu 10 Minuten 
und errechnet nach den Formeln (3) und (4) (S. 365f.) die z-Werte. Sie sind 
von einem bestimmten Zeitraume für t, an konstant. Damit ist der 
Minimalwert für it, bestimmt. Oder einfacher: Man spricht die Zeit 
von t, als Minimum an, von der an die pro Zeiteinheit auftretenden 
Manometerdifferenzen innerhalb der Ablesungsfehlergrenzen konstant 
werden. 
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Der größte Wert, der für eine Teilzeit von ¢ erforderlich ist, bestimmt 
die Lange für die unter sich gleichen Zeiträume t,, t, und ¢;. Wir konnten 
bei den von uns gewählten Abmessungen bisher dafür stets 30 Minuten 
wählen. 

6. Kontrollversuche. 

Um die Brauchbarkeit der Methode selbst zu prüfen, sind wir leider 
auf rein physiologische Versuche angewiesen. KrogH hat die Unmög- 
lichkeit, CO, in bestimmter Menge in Atmungströgen freizumachen und 
zu bestimmen, bereits dargestellt. Eine partielle O,-Absorption ist in 
quantitativ faßbarer Weise ebensawenig möglich. 

Die zur Kontrolle benutzten Objekte müssen für diesen Zweck also 
ganz besonders gut übereinstimmen. Um dies zu erreichen, haben wir 
in gleichzeitig durchgeführten Versuchen mit verschiedenen Apparaten 
Blatthälften oder symmetrisch zur Mittelrippe gelegene Blattstücke be- 
nutzt, deren Schnittränder möglichst gleich lang waren, um Fehler durch 
den Wundreiz gleich groß zu halten. Im folgenden sind in tabellarischer 
Form einige derartige Versuche wiedergegeben. Die Spalte ‚Fehler‘ 
gibt in Prozenten des arithmetischen Mittels die Abweichungen der bei- 
den Werte an. 

Es zeigt sich, daß unsere Versuchsanstellung erlaubt, Atmungsinten- 
sitäten (für CO, oder O,) mit einer Fehlergröße von höchstens etwa 
+ 5% zu ermitteln!, Atmungsquotienten mit einer solchen von + 0,25 
bis höchstens + 0,5%. Inwieweit bei diesen Angaben bereits physio- 
logische Differenzen des benutzten Materials eine störende Rolle spielen, 
ist leider nicht zu ergründen. Sicher aber bietet die vorgeschlagene Un- 
tersuchungsweise einen für physiologische Fragestellungen außerordent- 
lich hohen Genauigkeitsgrad. 

Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft, deren Unter- 
stützung wir uns erfreuten, sagen wir verbindlichsten Dank. Über weitere 
Versuche mit unserer Apparatur wird in Kürze berichtet werden. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE LICHTWIRKUNG 
BESTIMMTER SPEKTRALBEZIRKE UND BEKANNTER 
STRAHLUNGSINTENSITATEN AUF DIE KEIMUNG UND 

DAS WACHSTUM EINIGER FARNE UND MOOSE. 


Von 
JOHANNES STEPHAN. 
Mit 35 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. Januar 1928.) 


I. EINLEITUNG. 


Die Frage nach der Wirkung des Lichtes auf die Entwicklung und 
Gestaltung von Pflanzen ist schon oft Gegenstand der Untersuchung ge- 
wesen, ohne daß allerdings bis jetzt völlige Klarheit auf diesem Gebiete 
herrscht. Außer den eingehenden Untersuchungen von Kuess (1916/17) 
liegen über die Lichtwirkung speziell auf Farne und Moose nur recht 
unzulängliche Angaben vor. Soxuiz: (1902) findet eine keimungsver- 
zögernde Wirkung des blauen Lichtes gegenüber Rot und Weiß. Inten- 
sitätsgleichheit oder reine Spektralbezirke bei den als Filter angewandten 
Lösungen von Kaliumbichromat und Cuprammonium wurden weder 
erreicht noch überhaupt angestrebt. Auf Einzelergebnisse wird im 
Verlauf vorliegender Arbeit mehrfach zurückzukommen sein. BuRGER- 
STEIN (1908) berichtet, daß sich die Prothallien verschiedener von ihm 
untersuchter Farne ‚unter dem Einfluß der blauen Strahlen in der Regel 
um wenige Tage bis Wochen später — niemals früher — als unter der 
Einwirkung von Strahlen geringerer Brechbarkeit‘‘ bildeten. Daraus 
muß man entnehmen, daß auch unter dem „gelben Glas‘, welches die 
Strahlen von ‚Rot bis inkl. Grün‘ durchließ, Prothallien gebildet wur- 
den. Leider war es mir bisher nicht möglich, eine Nachprüfung der von 
ihm untersuchten Arten in reinen Spektralbezirken vorzunehmen. Ohne 
aber meine im Verlauf der Untersuchung an Balantium antarcticum 
gefundenen Ergebnisse verallgemeinern zu wollen, glaube ich doch, in 
in der Annahme nicht fehlzugehen, daß es sich hier nicht eigentlich 
um die Wirkung der roten Strahlen, sondern vor allem um eine Wirkung 


1 Daselbst, sowie bei LAAGE (1907) finden sich erschöpfende Referate der 
älteren Arbeiten, sodaß hier ein Eingehen auf diese überflüssig erscheint, 
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des ,,Grün“ gehandelt hat, welches die Prothallienbildung hervorrief. 
Leider läßt die BuRGersteimsche Arbeit jegliche Angaben über die 
Form der entstandenen Prothallien vermissen. Auch wurde weder auf 
intensitätsgleiche noch reine Spektralbezirke Wert gelegt. Bei Hrın- 
RICHER (1909) hingegen findet sich schon das Bestreben Intensitäts- 
gleichheit zu erreichen, was allerdings nicht gelingt. Auf reine Spektral- 
bezirke wurde nicht geachtet. Daß ältere Forscher darauf keine Rück- 
sicht nahmen, mag wohl daran gelegen haben, daß man „Grün“ für 
gar nicht oder nur wenig wirksam betrachtete, und daher in erster Linie 
der Untersuchung der Wirkung der Strahlen starker und geringer 
Brechbarkeit Wert zusprach, ohne Rücksicht auf das zwar noch durch 
die Filter hindurchgehende, aber „unwirksame‘“ Grün. Kxnrep und 
Miınper (1909) machen darauf aufmerksam, daß bei Energiemessungen 
die unsichtbaren Strahlen des Spektrums, also Ultrarot und Ultraviolett, 
auszuschließen sind, und geben an, daß, wenn man destilliertem Wasser 
„geringe Spuren von K,Cr,O, und CuSO, zugibt‘“, man eine Lösung 
erhält, die nur den sichtbaren Teil des Spektrums hindurchläßt, Ultrarot 
und Ultraviolett aber praktisch ausschließt. Über die eigentliche Konzen- 
tration, sowie über die Dicke dieser Absorptionsschicht geht nichts aus 
ihrer Arbeit hervor. Wir können aber sagen, daß eine solche Lösung 
keine vollkommene Absorption des Ultrarot bedingt. In einigen ihrer 
Versuche wurde eine 5,5 cm dicke Wasserschicht vorgeschaltet, die 
ebensowenig alles Ultrarot absorbiert. Auch KLEBs (1916/17) weist 
in seiner umfassenden Arbeit auf die ungleiche Energiedurchlässigkeit 
der in den älteren Arbeiten verwendeten Filter hin. Im zweiten Teil 
seiner Arbeit (1917) findet sich eine zusammenfassende Darstellung der 
Besultate älterer Arbeiten über die Lichtwirkung, auf welche ich hier 
besonders hinweisen möchte. Leider glückte es KLegs ebenfalls nicht, 
gleichintensive und reine Spektralbezirke in seinen Versuchen zu er- 
reichen. Er versuchte aber auch, ähnlich wie REMER (1904), über die 
Wirkung des „Grün“ Aufschluß zu erhalten. Seine Versuche bedeuten 
gegenüber älteren Versuchen auf diesem Gebiete zweifellos einen Fort- 
schritt. In neuerer Zeit forderten vor allem Iwanorr und THIELMANN 
(1923) Intensitätsgleichheit für die Beurteilung der Wirkung ver- 
schiedener Spektralbezirke. 

Wollte man also genaue Aussagen über die Wirkung der verschie- 
denen Qualitäten auf die Keimung, das Wachstum und die Gestaltung 
machen, so kam es zuerst darauf an, genau abgegrenzte reine Spektral- 
bezirke zu verwenden. Spektralzerlegtes Licht (KoMMERELL 1927) hätte 
uns dies am sichersten ermöglicht. Jedoch konnte diese Methode in 
vorliegendem Falle nicht angewendet werden, weil auf diesem Wege 
nur sehr kleine beleuchtete Flächen zu erhalten sind. Die Versuche 
mußten, sollten sie sichere Ergebnisse liefern, in größerer Zahl und mit 











verschieden starken Lichtquellen ange- 
stellt werden. Es wurde deshalb zu der 
bisher allgemein angewendeten Methode 
der Farbfilter gegriffen. Am brauchbar- 
sten erschienen die auch von FÖRSTER 
(1927) benutzten GelatinefilternachHüBz 
(1921). AuBer diesen Filtern wurde noch 
ein weiteres Grünfilter (4) (Tabelle 1) ver- 
wendet (durchlässig für die Wellenlangen 
460—540), welches die Strahlen À 540 bis 
580 absorbiert, die, wie wir später sehen 
werden, noch stark die Streckung férdern. 

Entgegen der bisherigen Herstellung 
jeder einzelnen Gelatineschicht auf einer 
besonderen Glasplatte wurden die Gela- 
tineschichten auf einer Glasplatte über- 
einander gegossen. Diese Herstellung ist 
von Vorteil, weil dadurch die Absorp- 
tion und Reflexion einer bzw. zweier 
Glasplatten wegfällt. 

Da das Förstersche Blaufilter (His. 
1921, Nr. 20) noch beträchtliche Mengen 
Grün hindurchlieB, kombinierte ich die- 
ses Filter mit einer Säurerhodamin- 
schicht. Auch wurde das Rotfilter wegen 
seiner bereits von FÖRSTER beschriebenen 
hohen Durchlässigkeit gegenüber den an- 
deren Filtern stets mit einer Neutral- 
grauschicht 0,5 kombiniert. Tabelle 1 gibt 
die Zusammensetzung der Filter und die 
von BACHMANN ! gemessene Durchlässig- 
keit wieder. 

Die von Kress verwendete NAGEL- 
sche Filterlösung kann nach Angaben 
im LAnpoLt-BöRNsTEIN (1923, 5 A, II, 
S. 897) gegenüber den von mir verwen- 
deten Gelatinefiltern (Grün) besser sein, 
da diese Lösung auch die gesamten 
ultravioletten Strahlen absorbiert, was 
bei den Gelatinefiltern nicht der Fall ist. 


1 Eine Mitteilung BAcHMAnNs hierüber 
erscheint in Kürze in dieser Zeitschrift. 


Tabelle 1. Zusammensetzung und Durchlässigkeit der Farbfilter. 
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Sollte aber wirklich nur die Wirkung reiner Spektralbezirke unter- 
sucht werden, so muBte sämtliches Ultrarot, welches im Lichte der 
Nitralampe nach BACHMANN zu einem außerordentlich hohen Prozent- 
satz vorhanden ist, bei den Versuchen ausgeschaltet werden (KNIEP 
und Mınper). Es geschah dies durch Vorschalten von Kupfer-Sulfat- 
lösungen. Dadurch wurden die in Kolumne 5 (Tabelle 1) angegebenen 
Strahlen fast vollkommen absorbiert, und die Durchlässigkeit der Filter 
entsprach praktisch nur den in Kolumne 4 angegebenen Werten. Über 
eine etwaige Beteiligung der noch durch die Grünfilter hindurch- 
gehenden ultravioletten Strahlen an der Gestaltung unter diesen Fil- 
tern kann vorläufig keine Aussage gemacht werden. Eine völlige 
Absorption der ultraroten Strahlen im weißen Licht gelang nicht; 
jedoch wurde das Ultrarot durch Vorschalten einer 2 cm dicken Wasser- 
schicht (Kayser III, AscHKInass) stark geschwächt (siehe unten). 
Zur Untersuchung im ultraroten Licht wurde eine 0,5 mm dicke Ebonit- 
platte verwendet. Gegenüber der Lösung von Jod in Schwefelkohlen- 
stoff, die ultraviolette Strahlen noch nicht gänzlich ausschließt (Livernc 
and Dewars, Kayser III), bietet die Ebonitplatte bequemere An- 
wendungsmöglichkeit. Außerdem ist sie nur für ultrarote Strahlen 
durchlässig (Kayser III). BECQUEREL gibt an, daß durch eine 0,6 mm 
dicke Platte Strahlen von 0,76 x bis 1,8 4 hindurchgehen. Auch von 
Kress (1917) und Ursprung (1918) wurden zur Untersuchung der 
Wirkung der ultraroten Strahlen Ebonitplatten, allerdings von größerer 
Dicke, angewandt. 

Nachdem es so gelungen war, Filter zu erhalten, die nur für bestimmte, genau 
abgegrenzte reine Spektralbezirke durchlässig waren, kam es weiter darauf an, 
über die in den einzelnen Qualitäten wirkenden Intensitäten Bescheid zu wissen, 
Erst Versuche mit gleichintensivem, qualitativ verschiedenem ‚Licht‘ konnten, 
wie wir bereits sahen, darüber Aufschluß bringen, ob es sich bei der Keimung, 
sowie bei der Gestaltung um eine Qualitätswirkung der Strahlen oder um eine 
reine Wirkung der Gesamtintensität handelt. Als Lichtquellen wurden eine 
1500-, eine 750-, eine 500- und eine 100-Watt-Lampe (Nitra-Osram), außerdem 
eine Quecksilberlampe (wassergekühlte Kromayer-Quarzlampe!) verwendet. Um 
bei Versuchen mit verschiedenen Lichtquellen vergleichbare Intensitäten zu er- 
langen, wurden Messungen mit einem Spiegelgalvanometer vorgenommen, Dieses 
war mit einer Thermosäule verbunden, auf deren geschwärzte Lötstellen das durch 
die Filter bindurchgehende Licht auffiel. Diese Methode fand bereits des Öfteren 
(Knıer und MINDER, Iwanorr und THIELMANN, Rao) mit Erfolg Verwendung. 
Nach der Formel a a: konnte dann für jede beliebige Entfernung von der 
Lichtquelle die Intensität bestimmt werden, oder es konnte, um eine bestimmte 
Vergleichsintensität zu erhalten, die Entfernung, in welche die betreffende Kultur 
von der Lichtquelle gebracht werden mußte, errechnet werden. Die Kulturen be- 


1 Die Quecksilberlampe wurde mir von der Firma Hugershoff u. Co, (Leipzig) 
für meine Untersuchungen zur Verfügung gestellt. Ich gestatte mir dafür an 
dieser Stelle meinen besten Dank auszusprechen. 
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fanden sich, wie Abb. 1 zeigt, nicht senkrecht unter der Lichtquelle, Aus der 
Vertikalentfernung vom Mittelpunkt der Lampe, sowie aus der Horizontalent- 
fernung von der Mittelsenkrechten konnte die absolute Entfernung leicht be- 
rechnet werden. Messungen hinter dem Ebonitfilter ergaben, daB die Intensitat 
der ultraroten Strahlen die gleiche war, wie die im weißen Licht hinter der Glas- 
platte + 2cm Wasser. Für die Insensitäten wurden die von BACHMANN für 400 
bis 700 mu errechneten 

Werte zugrunde gelegt, da 

dem Bezirk 700—800 mu 

nur eine auBerordent- 

lich geringe Wirkung zu- 

kommt. ‘ 

Um die starke Erwär- 
mung der Kulturen, vor 
allem in den Entfernun- 
gen 30 und45cm von den 
Lampen, auszuschalten, 

wurde in bestimmter 
Höhe und etwa 40 cm 
Horizontalabstand von 
der Lampe, ein Motor 
mit Propeller angebracht. 
Die Motore wurden früh 
und abends ausgewech- 
selt. Es wurde während 
der ganzen Versuchsdauer 
gekühlt. Diese Methode 
bietet neben bequemerer 
und eleganterer Versuchs- 
anstellung gegenüber der 
Wasserkühlung den Vor- 
teil, daß die mit letzterer 
verbundene Intensitäts- 
schwächung wegfällt. Die 
Temperatur blieb,geringe 
Schwankungen ausge- 
nommen, auf diese Weise 
auch in den beiden ober- 
sten Entfernungen gleich 
jener in größeren Entfer- 
nungen, nämlich im Mit- 
tel 220 (21,0—24,10). Abb. 1. Versuchsanstellung. 

Für die Versuche mit 
nacheinanderfolgendem Wechsel aller drei Qualitäten (S. 425) wurde eine Dreh- 
scheibe von 1,1 m Durchmesser verwendet. Diese war auf einem Klinostaten 
aufmontiert, Die Auslésung erfolgte durch ein elektrisches Uhrwerk, welches in 
bestimmten Zeitabständen Kontakt gab. Durch die Akkumulatoren wurde ein 
Magnet betätigt, welcher bei jedem Kontakt auf kurze Zeit angezogen wurde, da- 
durch die Drehscheibe freigab, und wieder in seine Ausgangastellung zurück- 
kehrte, Durch Drehung um je 120° gelangte jedes Filter zur Belichtung. 

Versuchsobjekte waren Balantium antarcticum, Furie longifolia, Catharinaea 
undulata und Equisetum palustre. 
Die Sporen von Balantium und Pteris entnahm ich von Exemplaren aus den 
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Gewächshäusern des Botanischen Gartens Leipzig. Die Sporen von Catharinaea 
und Zquisetum wurden im Botanischen Garten im Mai und Juni 1927 gewonnen 
und bald nach ihrer Reife zu den Versuchen verwendet. Als Kulturmedium diente 
ausgefaulter Agar mit 0,16% iger Torrıneuauscher Nährlösung. Der Agar war 
stets 2%ig. Auch durch Ausfaulen des Agars konnte keine Bakterien- und Pilz- 
freiheit der Kulturen erreicht werden. Deshalb wurde in der Folge der Agar 
sterilisiert, Doch gelang es auch so nicht, eine nachträgliche Bakterien- und Pilz- 
entwicklung in den Kulturen zu verhindern, da eine Sterilisation der auszusäen- 
den Sporen nicht vorgenommen werden konnte. Es zeigte sich aber, daß dieses 
äußerst geringe Verpilzen keinen Einfluß auf das Wachstum der Keimlinge aus- 
übt. Nebenbei konnte die Beobachtung gemacht werden, daß starke Verpilzung 
der Kulturen ein fadenförmiges Wachstum bedingt, genau so, wie es bei Dicht- 
saaten auftritt (Ky). Um sämtliches störende Seitenlicht auszuschließen, wurden 
die Ränder der Schalen anfangs schwarz lackiert, später mit Streifen von schwar- 
zem Papier beklebt. Die Beobachtung geschah teils in der Kulturschale selbst, 
besonders um festzustellen, ob Keimung erfolgt war, teils wurde ein Stück der 
Agarplatte herausgehoben, der überflüssige Agar entfernt und die Keimlinge 
untersucht. Diese Objekte wurden von der weiteren Beobachtung selbstverständ- 
lich ausgeschlossen. Die Böden der Schalen konnten aus diesem Grunde nicht 
lackiert oder mit schwarzem Papier beklebt werden. Es wurden aber Blättchen 
aus schwarzem Papier in Schalengröße während des Versuches untergelegt. 
Für die Untersuchung des Ultrarot wurden Pappschachteln von etwa 8cm 
Durchmesser und 4 cm Höhe verwendet. In ihren Deckel wurde eine Öffnung 
von etwa 5cm Durchmesser geschnitten und diese durch das innen eingelegte 
Ebonitfilter verschlossen. 

Wie schon erwähnt, wurden sämtliche für ein Filter nötigen Gelatineschichten 
auf einer Glasplatte übereinander gegossen. Zur Verwendung kamen Platten in 
der Größe d = 5,8 und 10,5cm. Für die Vorschaltung der Absorptionsflüssig- 
keiten wurden sorgfältigst ausgesuchte, möglichst schlierenfreie, flache Bakterien- 
kulturflaschen nach SoykA mit gleichmäßiger Innenweite verwendet. Ihre Innen- 
weite schwankte zwischen 2,0 und 2,2cm. Linsenwirkungen infolge der unebenen 
Oberfläche konnten, da sie in allen Schalen auftraten, vernachlässigt werden. Die 
Flaschen wurden mit Gummistopfen verschlossen, in deren Durchbohrung sich ein 
unter rechtem Winkel gebogenes offenes Glasrohr befand. Es konnte so kein 
Innendruck entstehen, der ein Zerspringen der Flaschen herbeigeführt hätte. 
Entstanden bei länger dauernden Versuchen Luftblasen in der Flasche, so erfolgte 
ein Auffüllen der Absorptionsflüssigkeiten. Jedes Filter bestand also aus einer 
Glasplatte mit den verschiedenen Gelatineschichten und der mit der betreffenden 
Absorptionsflüssigkeit gefüllten Flasche. Da beim Aufkitten der Flaschen mit 
Kanadabalsam durch diesen einige verwendete Farben gebleicht wurden, geschah 
das Auflegen mittels Paraffinöl. 

Die Versuche wurden im Dunkelzimmer des Botanischen Institutes ausge- 
führt. Versuche am Tageslicht wurden im geheizten, mit Schattendecke versehe- 
nem Südgewächshaus (Temperatur im Mittel 20°) oder auf dem daran anschlie- 
Benden ,,Siidbalkon“ angestellt. Die Kulturen auf dem Südbalkon befanden sich 
in einem Glaskasten von 95 cm Höhe, 85 cm Breite und 80 cm Tiefe zum Schutze 
gegen Witterungseinfliisse. 

Die Messungen der Objekte geschahen mit dem MeBokular (Lzrrz 3) in Ver- 
bindung mit verschiedenen Objektiven. Sämtliche Zeichnungen wurden mit dem 
Zeichenapparat angefertigt. Die Zahl der vorgenommenen Messungen ist in den 
betreffenden Abschnitten angegeben. 


Untersuchungen über die Wirkung der gelben Strahlen wurden nicht 
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vorgenommen, da gute Filter hierfür noch nicht bekannt sind. Auch 
mußte mit Rücksicht auf die hohen Lichtkosten manche Frage von der 
Untersuchung ausgeschlossen werden. 
Im folgenden vermeide ich die Ausdrücke Rot, Blau usf., ebenso 
rotes Licht, blaues Licht usf. und spreche nur von der Wirkung be- 
stimmter Spektralbezirke (abgekürzt Sp.-B.) bzw. von der Wirkung 
bestimmter Wellenlängen und bezeichne: 
Ultrarot als 1. Sp.-B. Blau als 5. Sp.-B. 
Rot als 2. Sp.-B. Hg-Lampe als 6. Sp.-B. 
Griin (3) als 3. Sp.-B. - Ultraviolett als 7. Sp.-B. 
Grün (4) als 4. Sp.-B. 

Der Ausdruck weißes Licht wird beibehalten. 


IL EXPERIMENTELLER TEIL. 
I. Die Keimung. 
1. Balantium antarcticum. 


Die Keimung der Sporen wird durch alle Strahlen des sichtbaren 
Teiles des Spektrums, auBerdem aber noch durch die Strahlen des 
1.Sp.-B. hervorgerufen. Jedoch konnten Unterschiede festgestellt 
werden: 1. bezüglich des Eintretens der ersten Keimung in den ver- 
schiedenen Qualitäten und 2. innerhalb der einzelnen Qualität je nach 
der Quantität Unterschiede im Prozentsatz der Keimung. 

Betont sei bereiis an dieser Stelle, daß sowohl für Balantium wie 
auch für die anderen untersuchten Objekte niemals die Intensität un- 
abhängig von der Qualität einen entscheidenden Einfluß auf die Keimung 
oder auf die Gestaltung ausübt. Allerdings kommt innerhalb der ein- 
zelnen Qualität der Intensität eine nicht außer acht zu lassende Rolle zu. 

Die Zeit, nach der eine deutliche Keimung : in den einzelnen Quali- 
täten beobachtet wurde, ist im 5. Sp.-B. am längsten, etwa 5—6 Tage; 
für weißes Licht, den 2. und 3. Sp.-B. beträgt sie 4—5Tage. Abb. 2 
gibt die im weißen Licht gefundenen Prozentwerte wieder. Die Keimung 
ist weitgehend von der Intensität abhängig. In J = 1000 traten Ab- 
sterbeerscheinungen auf. Die hellgelben Sporen entfärbten sich. Nach 
Abbruch des Versuches wurde die Kultur aus J = 1000 ins Tageslicht 
gebracht. Sporen, die ihre normale Farbe behalten hatten, keimten 
nach 5 Tagen vereinzelt, nach 11 Tagen allgemein; die entfärbten da- 
gegen nicht. Hohe Intensität des weißen Lichtes wirkt auf einen großen 
Teil der Sporen tödlich, auf die übrigen aber keimungsverzögernd. 
Sporen, die nur dem Tageslicht ausgesetzt waren, begannen nach 3 bis 
4 Tagen zu keimen. Solche, die erst 11 Tage der künstlichen Beleuch- 


1 Gerechnet wurde als solche eine deutliche Sichtbarkeit des Rhizoides und 
der ersten grünen Zelle. 
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tung mit hôchster Intensität ausgesetzt waren, brauchten noch einen 


Tag langer am Tageslicht zum Keimungsbeginn. Es liegt hier eine 
Intensitätswirkung innerhalb des weiBen Lichtes vor. 


Zur weiteren Feststellung der Wirkung hoher Intensität des weiBen 
Lichtes wurde folgende Versuchsreihe angestellt. 


Versuchsort: Glaskasten auf dem Siidbalkon. Temperatur 22° (20°—24,5°) 
im Mittel. 

Versuch 1: direktes Sonnenlicht. 

a) Wasser in 2 cm dicker Schicht vorgeschaltet. 

b) Wasser nicht vorgeschaltet. 

Versuch 2:durch Über- 
spannen eines Blattes ganz 
dünnen weißen Papieres 
dem direkten Sonnenlicht 
entzogen. 

a) Wasserin2cmdicker 
Schicht vorgeschal- 


Vo 
700, 





tet. 
60 b) Wasser nicht vorge- 
schaltet. 
50 
Bereits nach 4 Tagen 


entfärbten sich in den 
Kulturen aus Versuch 1 
zahlreiche Sporen; sie 
starben also ab. In den 
Kulturen aus Versuch 2 


waren keinerlei Schädi- 

0 ET P 
J bear #75 7000 gungen der Sporen sicht- 

à ia) bar; sie keimten nach 
amp. ©. Far yee oo. Licht. a nach 9 Tagen vollkommen 

normal. Auch lieBen sich 
nennenswerte Unterschiede im Prozentsatz der Keimung im Versuch 
2a und 2b nicht feststellen. Versuch la und 1b unterschieden sich 
hingegen deutlich voneinander. Im Versuch la waren noch 30% der 
Sporen erhalten, von denen nach insgesamt 14 Tagen noch die Hälfte 
keimten. Im Versuch 1b waren nur 5% aller ausgesäten Sporen erhalten, 
keimten aber nach 14 Tagen nicht, sondern zeigten, wie alle übrigen 
Sporen, eine von auBen nach innen fortschreitende Entfärbung. In Ver - 
such la ist das weiBe Licht fiir die Keimung giinstiger als in Versuch 1b. 
Starke Schädigungen zahlreicher Sporen treten aber trotz des geringeren 
Gehaltes an Strahlen des 1. Sp.-B. immer noch auf. 

Hohe Intensität des 1.Sp.-B. schädigt die Sporen (S. 392). Im 
Versuch 1b ist nun außer der Schädigung durch den 1. Sp.-B. noch die 
für sich ebenfalls schädigende Wirkung des weißen Lichtes hoher In- 
tensität vorhanden. Im Versuch la sind diese beiden Einwirkungen 
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geschwächt. Das Sonnenlicht enthält hier, nachdem es 2 cm Wasser 
passiert hat, nur noch etwa 30—40% (BACHMANN) an Strahlen des 
1. Sp.-B. > 800 mu. Außerdem ist aber die Gesamtintensität im Ver- 
such la eine geringere als im Versuch 1b. 

Die Schwächung der Strahlen des 1.Sp.-B. einerseits, verbunden 
damit die verminderte Intensität andererseits, macht das Licht für die 
Sporenkeimung etwas günstiger. Beide Intensitäten liegen aber, wie 
wir sahen, supramaximal. Schon bei Scauzz (1902) findet sich eine 
Angabe, daß gerade einfallendes Sonnenlicht Moossporen „oft tötete“. 
Auch Kress beobachtete Schädigungen der Sporen von Balantium in 
den Kulturen, die direktem Sonnenlicht ausgesetzt waren. Von Pteris 
longifolia und anderen Arten spricht er als „gegenüber den Wärme- 
strahlen sehr wenig empfindlich“, was für Pteris trotz der dünneren 
von mir verwendeten Ebonitplatte zum Teil bestätigt werden konnte. 
Allerdings findet diese Schädigung bei Balantium unter dem ,,Rot- 
filter‘‘ (Kress) statt. KLEBS nimmt an, daß es die „Wärmestrahlen“ 
sind, die diese Schädigung bewirken, da diese Absterbeerscheinungen 
nicht auftraten, wenn er die Kulturen an einen schattigen Ort stellte. 
Den Beweis, daß es sich wirklich nur um eine alleinige Wirkung der 
Strahlen des 1. Sp.-B. handelte, oder um eine Schädigung als Folge zu 
hoher Gesamtintensität, erbrachte Kıess nicht. Auch könnte, wenn 
die Strahlen des 1. Sp.-B. unwirksam wären, die Schädigung nur auf die 
hohe Intensität der ‚roten‘ Strahlen zurückzuführen sein. 

Die für die Keimung der Sporen nötige Zeit wird größer, je älter 
die Sporen sind. Sie beträgt für Balantium bei gleicher Intensität 
(111,8) bis 2Monate nach der Entnahme 4—5 Tage. Von 2—4 Monaten 
7—8 Tage, von 4—6 Monaten 8—10 Tage. Dörr weist in seiner kürzlich 
erschienenen Arbeit auf die Bedeutung der Frage nach der Erhaltung 
der Keimfähigkeit hin, doch scheint er die Zeit, in welcher er eine Kei- 
mung schon älterer Sporen erwartete, zu kurz angenommen zu haben. 
Für Onoclea struthiopteris erhielt er mit fast 1 Jahr alten Sporen nach 
3 Wochen noch keine Keimung. „Offenbar hatten sie die Fähigkeit 
zu keimen verloren.‘“ Man muß daraus entnehmen, daß eine weitere 
Beobachtung dieser Kultur, die zu einem sicheren Ergebnis hätte füh- 
ren können, nicht stattfand. Auch läßt die Arbeit eine Bemerkung 
darüber vermissen, ob sich — ähnlich wie bei Balantium — bereits 
mikroskopisch Schädigungen der Sporen feststellen ließen, die auf einen 
Verlust der Keimfähigkeit hätten deuten können und somit diese An- 
nahme berechtigt erscheinen ließen. 

Im 2. Sp.-B. verläuft die Keimung ähnlich wie im Weiß (Abb. 3). 
Ein Vergleich der im weißen Licht und im 2. Sp.-B. bei gleicher Inten- 
sität erhaltenen Prozentsätze (Abb. 3, 2) lehrt aber, daß diese in hohen 
Intensitäten des weißen Lichtes größer, in niederen Intensitäten kleiner 
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sind als im 2. Sp.-B. Es scheint also auch hier die Wirkung der Strahlen 
des 2. Sp.-B. hoher Intensität der Wirkung des weißen Lichtes, wenn 
auch nicht gleich, so doch nahe zu kommen (siehe ältere Stadien). In 
geringeren Intensitäten aber macht sich die sonst die Streckung för- 
dernde Wirkung derselben hier in einer Erhöhung des Keimprozentes, 
also in einer Beschleunigung des Keimbeginnes bemerkbar. Der 2. Sp.-B. 
wirkt gegenüber weißem Licht, bezogen auf die Keimzeit, günstiger. 
Auch das durch das Rotfilter + Kupfer-Sulfatlösung hindurchgehende 
Licht enthält noch einen hohen Prozentsatz (nach BAcHMANN etwa 88% ) 
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Abb. 3. Balantium. Keimprozente im 2. Sp.-B. Abb. 4. Balantium. Keimprozente im 
a nach 6 Tagen; b nach 11 Tagen. 5. Sp.-B. a nach 6 Tagen; b nach 11 Tagen. 


an Strahlen > 700 my. In Abb.3 und 2 sind Werte (in Klammer) 
angegeben, die einen Vergleich des 2. Sp.-B. mit weißem Licht in bezug 
auf die Wellenlängen > 700 mu ermöglichen. Die Unterschiede im 
Kurvenverlauf beruhen trotz der Mitwirkung dieser Strahlen auf Ein- 
flüssen des 2. Sp.-B. und des weißen Lichtes. 

Im 5. Sp.-B. waren nach 6 Tagen fast keine Sporen gekeimt. Die 
bisher gekeimten waren nicht etwa als Zufallskeimungen anzusprechen, 
die auch im Dunkeln hätten auftreten können, sondern waren durchaus 
bewirkt durch die Strahlen des 5. Sp.-B. In sämtlichen Dunkelkulturen 
waren unter etwa 500 Sporen eine, höchstens zwei Sporen gekeimt. Auch 
nach 11 Tagen war nur in zwei Intensitäten reichlichere Keimung er- 
folgt (Abb. 4). Selbst ir höchster Intensität von 15,5 waren keine Sporen 
gekeimt, ebensowenig in den unter 6,8 liegenden Intensitäten. Absterbe- 
erscheinungen konnten in höchster Intensität nicht beobachtet werden. 
Diese Kultur, sowie einige Kulturen aus niederen Intensitäten (3,8 und 
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1,1) wurden weiterhin unter dem Blaufilter belassen. Nach weiteren 
14 Tagen war in 15,5 fast allgemeine Keimung eingetreten, während in 
den anderen Kulturen keine Anfänge einer solchen sichtbar waren. 
Kuss (1917, 3, 8. 91) kommt auf Grund seiner, am Tageslicht aus- 
geführten Versuche zu der Ansicht, daB Balantiwm zu jenen Arten ge- 
hére, deren Sporen im blauen Licht nur zu 20—50% keimfähig seien. 
Diese Annahme dürfte sich auf Grund obiger Versuche als unzutreffend 
erweisen. Inwieweit darnach die von Kress für andere Arten aufge- 
stellten Sätze noch gültig sind, konnte nicht untersucht werden. Ver- 
mutlich wird es aber so sein, daß alle Arten im 5. Sp.-B. bis zu 100% 
keimfähig sind, wenn nur die In- * 
tensität genügend großist,gegen- 100 b 
über jener, die in den KLessschen at 
Versuchen wirkte (teilweise nur 
Tageslicht des Winters). 0 
Bei den im 3. Sp.-B. gehalte- 
nen Kulturen ließ sich die inter- 
essante Feststellung machen, daß 4 
inallen untersuchten Intensitäten  ,, 
eine an Zahl nicht unerhebliche 
Keimung erfolgt war. Die erreich- 
ten Keimprozente sind auch hier 39 
stark von der jeweils gebotenen 
Intensität abhängig (Abb. 5). 
Bei der weitgehenden Uber- 7 
einstimmung der Keimprozente |), ,, , 
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liegt es nahe, dieselbe auf dienoch app, 5, Balantium. Keimprozente im 8. 8p.-B. 
durch das Filter hindurchgehen- a nach 6 Tagen; b nach 11 Tagen. 


den Strahlen der Wellenlängen 540—580 zurückzuführen. Der folgende 
Versuch (Tageslicht) bringt einen Vergleich der Wirkungen des 3. und 
4.Sp.-B. Das Filter für den Sp.-B. 4 zeigte allerdings nach BacHMANN 
eine um die Hälfte geringere Energiedurchlässigkeit als das für den 
3.Sp.-B. Trotzdem möchte ich die Versuchsergebnisse wiedergeben. ‘ 
Es befanden sich Kulturen sowohl im Glaskasten auf dem Südbalkon 
(Mai), wie auch im Südgewächshaus. Im 1. Fall waren die Kulturen 
direktem Sonnenlicht, im 2. Fall diffusem Tageslicht ausgesetzt. In 
den ersten Tagen des Versuches bestanden zwischen den beschatteten 
und den direktem Sonnenlicht ausgesetzten Kulturen große Tempera- 
turdifferenzen (Gewächshaustemperatur 21°, Glaskasten 14°). Infolge- 
dessen begannen auch die Entwieklungsvorgänge in den beschatteten, 
aber wärmeren Kulturen früher als in den im direkten Sonnenlicht be- 
findlichen, aber kälteren Kulturen. Nach 7 Tagen hob sich die Tem- 
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peratur im Glaskasten, sie war teilweise sogar um 3—5° (besonders um 
die Mittagsstunden) höher als die im Südgewächshaus. Man konnte 
nun in den Kulturen vom Südbalkon die Keimung in ebenderselben 
Reihenfolge erwarten wie in den beschatteten Kulturen, nämlich zahl- 
reichste Keimung, frühester Keimbeginn (8. Tage), mithin auch die 
größten Formen in der Schale unter dem Filter 3, späteren Keimbeginn 
(9—10 Tage) und kleinere Keimlinge in der Schale unter Filter 4. Am 
5. Tage nach Erhöhung der Temperatur (am 12. des ganzen Versuches) 
waren die Sporen in keinem der beiden Fälle gekeimt. Unter dem 
Filter 4 waren sie am stärksten gequollen und am dunkelsten gefärbt. 
An den Sporen unter Filter 3 konnte nur vereinzelt geringe Quellung 
beobachtet werden, dagegen waren zahlreiche Sporen entfärbt, also 
abgestorben. Wenn sie durch die vorherige niedrige Temperatur ge- 
schädigt worden wären, so hätte sich das auch in der anderen Schale 
zeigen müssen. Es war aber nicht der Fall. 

Ein sicherer Schluß läßt sich aus diesen Ergebnissen nicht ziehen. 
Die Annahme, daß es sich bei der Verzögerung der Keimung im 4. Sp.-B. 
gegenüber dem 3. tatsächlich um eine Qualitätswirkung handelt, er- 
scheint angängig. Zumal deshalb, weil in einem Versuch im künstlichen 
Licht festgestellt werden konnte, daß die Keimung bei Intensitäts- 
gleichheit der beiden Sp.-B. im 4. Sp.-B. gegenüber dem 3. eine Ver- 
zögerung erleidet. Dieser Versuch wurde nur nebenher angesetzt, ist 
also mit früheren Versuchen nicht direkt vergleichbar. Ebenso scheint 
es sicher, daß die Hemmung der Keimung im 3. Sp.-B. (direktes Sonnen- 
licht) eine Intensitätswirkung ist. Ob das Nichtauftreten dieser Hem- 
mung im 4. Sp.-B. seinen Grund in der geringeren Intensität hat, oder 
ob, unabhängig von Intensitätsunterschieden, seine Ursache in der quali- 
tativen Verschiedenheit der Sp.-B. zu suchen ist, muß unentschieden 
bleiben. Das letzte erscheint mir jedoch das Wahrscheinlichere. 

Im 1. Sp.-B. tritt ebenfalls Keimung ein. Aber auch hier sind die 
Wirkungen je nach der Intensität verschieden (Tab. 2, S. 396). Da im 
Dunkeln niemals Quellung der Sporen eintritt, läßt Tabelle 2 den Schluß 
zu, daß die Strahlen des 1. Sp.-B. auf die Sporen einwirken und eben- 
falls Vorgänge anregen, die zu einer Keimung führen (Katalysatorwir- 
kung; Kress, LEHMANN und OTTENwÄLDER). Neben den Kulturen 
im 1.Sp.-B. wurden solche im Dunkeln bei verschieden hoher Tem- 
peratur angesetzt. Bei 20°, 35°, 40° und 45° C war keine Spore gekeimt, 
jedoch konnte Quellung, wenn auch nur einzelner Sporen, festgestellt 
werden. Bei 45° zeigten sich zahlreiche Absterbeerscheinungen (Ent- 
färbung), so daß sich damit eine Untersuchung noch höherer Tem- 
peraturen eriibrigte. 

Ergebnis: Für die Keimung von Balantium in den verschiedenen 
Qualitäten und fiir weiBes Licht lieBen sich Maxima und Minima fest- 
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stellen. Hohe Intensität des weißen Lichtes schädigt die Sporen und 
verhindert die Keimung. Im weißen Licht liegt das Keimungsmaximum 
bei den Intensitäten 71,9 und 111,8, im 2. Sp.-B. dagegen nur bei etwa 
1/36 bis /5 der im weißen Licht gebotenen Intensität. Eine alleinige 
Intensitätswirkung ist also völlig ausgeschlossen. Der 3. Sp.-B. ähnelt 
in seiner Wirkung dem 2. infolge seines Gehaltes an Strahlen der Wellen- 
länge 540—580. Der 4. Sp.-B. verzögert im Gegensatz zum 3. Sp.-B. 
die Keimung. Auch im 5. Sp.-B. tritt sie gegenüber den anderen Sp.-B. 
und weißem Licht stark verzögert ein. Der 6. und 7. Sp.-B. führte in- 
folge zu kurzer Versuchsdauer zu keiner Keimung. Nach dreitägiger Be- 
lichtung waren im 7. Sp.-B. noch keine Sporen entfärbt, also auch nicht 
abgestorben. Bei der Wirkung der Strahlen des 1. Sp.-B. handelt es 
sich nicht um eine Wärme-, sondern reine Strahlungswirkung. 
2. Pteris longifolia. 

Auf eine genaue Untersuchung von Pieris longifolia, wie sie für 
Balantium durchgeführt wurde, konnte mit Rücksicht auf Kress’ ein- 
gehende Untersuchung verzichtet werden. Nur einzelne Fragen sollten 
noch Klärung finden. 

Nach den bisherigen Versuchen war es unwahrscheinlich, daß für 
Pteris longifolia, wie KLEBs meint, der 5. Sp.-B. stärker hemmend auf 
die Keimung wirken sollte als Dunkelheit. Es wurden deshalb Versuche 
in gleicher Art wie die Kıessschen angesetzt, und zwar einmal im 
Tageslicht, und ferner mit der 1500-Wattlampe in der Entfernung 
30 cm. In den 1 Stunde weißem Licht, die übrige Zeit aber den Strahlen 
des 5. Sp.-B. ausgesetzten Kulturen konnten im 1. Versuch (Tageslicht) 
nach 12, im 2. Versuch (künstliches Licht) bereits nach 9 Tagen die 
ersten Keimanfänge beobachtet werden. 

Die kürzere Keimzeit im 2, Versuch war zweifellos bedingt durch die höhere 
Intensität des künstlichen Lichtes gegenüber der niederen des Tageslichtes. 
(Energiemessungen wurden eigens dafür nicht angestellt.) Außer dieser Intensi- 
tätswirkung wird die Dauerbeleuchtung, und die damit gebotene größere Licht- 
menge im 2, Versuch im Gegensatz zu der durch die Nacht-Dunkelperiode unter- 
brochenen Beleuchtung im Tageslicht fördernd auf den Keimungsbeginn wirken, 


Sporen, die täglich nur 1 Stunde weißem Licht ausgesetzt waren, 
23 Stunden aber im Dunkeln verblieben, keimten weder im Versuch 1 
nach 12, noch im Versuch 2 nach 9 Tagen. Die Versuche mit künst- 
lichem Licht mußten aus Gründen der Lichtersparnis abgebrochen 
werden. Die Kultur aus dem 2. Versuch wurde darauf in Tageslicht 
gebracht. Bereits nach 3 Tagen waren vereinzelt Rhizoiden gebildet 
worden, nach 5 Tagen war die Keimung allgemein (96%). Da Pieris- 
Sporen ohne jegliche Vorbehandlung 8—10 Tage im Tageslicht brauchen, 
um zur Keimung zu gelangen, geht aus obigem Versuche klar hervor, 
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daß bereits die verhältnismäßig geringe Beleuchtungszeit von 1 Stunde 
pro Tag anregend auf die Keimungsbereitschaft der Spore wirkt. Der 
Versuch am Tageslicht wurde weitergeführt. Nach 20 Tagen zeigten 
sich vereinzelt Rhizoidbildungen, nach 24 Tagen war die Keimung all- 
gemein. Eine Dauerbeleuchtung ist für sie also nicht nötig (Kress). 
Über die insgesamt gebotene Energiemenge kann nichts Genaues be- 
richtet werden. Die Frage, welche Energiemenge überhaupt nötig ist, 
um die Keimung anzuregen, wurde, als nicht zum Thema gehörig, 
nicht untersucht. Der Versuch sollte feststellen, ob die Strahlen des 
5.Sp.-B. die Keimung stärker hemmen als Dunkelheit. Diese Frage 
mußte im Gegensatz zu KLess, der auf Grund seiner Versuche zu ihrer 
Bejahung kommt, verneint werden. 

Bei keinem der über die Wirkung der Strahlen des 1. Sp.-B. im Tages- 
licht sowie im künstlichen Licht, also in hoher und niedriger Intensität 
angestellten Versuche, gelang es, Sporenkeimung zu erhalten. Zwar 
nahmen die Sporen nach etwa 8—10 Tagen eine grünliche Farbe an, 
starben jedoch nach weiteren 2 Tagen ab. 


3. Catharinaea undulata. 
a) Versuche am Tageslicht. 

Die ersten orientierenden Versuche wurden am Tageslicht ausge- 
führt, doch waren schon deren Ergebnisse so interessant, daß eine 
Wiedergabe nötig erscheint. Die Kulturgefäße befanden sich in einem 
Glaskasten auf dem Südbalkon. Mit Ausnahme der Zeit von 1—3 Uhr 
waren sie dauernd direktem Sonnenlicht ausgesetzt. Durch Öffnen des 
Glaskastens wurde dafür gesorgt, daß die Temperatur nicht übermäßig 
hoch stieg. 

Die Sporen sind infolge ihres reichlichen Chloroplastengehaltes grün 
und zeigen einen Durchmesser von 20 u. Absterben macht sich durch 
Bräunung sichtbar. Zuerst sollte festgestellt werden, ob und in welchem 
Sp.-B., außer im weißen Licht, Sporenkeimung noch stattfindet. Die 
Versuche wurden am 27. IV. angesetzt. Bereits am 30. IV. waren im 
weißen Licht zahlreiche Sporen gebräunt, also abgestorben; die noch 
erhaltenen zeigten vereinzelt Keimanfänge. In einigen Kulturen, die 
im Südgewächshaus standen, waren nur einzelne Sporen abgestorben !. 
Eine schädigende Wirkung war also hier nicht vorhanden. Hieraus geht 
hervor, daß es sich im wesentlichen nicht um eine Schädigung durch 
die Strahlen des 1. Sp.-B. handelt, sondern um eine solche durch zu hohe 
Intensität der sichtbaren Strahlen. Am 3. V., also nach 6 Tagen, waren 
alle noch erhaltenen Sporen gekeimt. Auch im 2. Sp.-B. konnten nach 
3 Tagen vereinzelte Keimanfänge, nach 6 Tagen aber reichlichere, je- 

1 In sämtlichen unter den verschiedensten Bedingungen gehaltenen Kulturen 
sind einzelne Sporen nicht keimfähig und sterben ab. 
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doch nicht allgemeine Keimung beobachtet werden. Absterbeerschei- 
nungen waren auch hier sichtbar, aber in geringerem Maße als in Kul- 
turen aus weißem Licht. Die Sporen aus den Sp.-B. 1 und 3—5 keimten 
ebensowenig wie die im Dunkeln gehaltenen. Während aber diejenigen 
aus Dunkelheit nach 6 Tagen noch ihre ursprüngliche Größe besaßen, 
hatten sich jene aus den Sp.-B. 1 und 3—5 infolge Quellung vergrößert. 
Diese ist aber nicht durch Feuchtigkeit allein oder Vorhandensein von 
Nährstoffen bedingt, sondern ist Folge einer Strahlenwirkung. Die 
Größenzunahme steht in Abhängigkeit von der Qualität der gebotenen 
Strahlen (Tabelle 3). Der Versuch wurde nach 11 Tagen abgebrochen. 

Daß bei den im Dunkeln gehaltenen Sporen keine Größenzunahme 
stattfindet, deutet darauf hin, daß im Innern der Sporen entwicklungs- 
anregende Vorgänge nicht stattfinden. Sie keimen auch, in Tageslicht 
gebracht, zur gleichen Zeit wie eben ausgesäte. Schuz (1902) berichtet 
ebenfalls darüber, daß die erst dunkel gehaltenen Sporen ‚etwa zur 
selben Zeit wie die direkt ans Tageslicht gebrachten Moossporen“ keimten. 

Tabelle 4 gibt das Verhalten der verschieden lange und qualitativ 
verschieden vorbehandelten Sporen in direktem Sonnenlicht und in 
diffusem Tageslicht wieder. 

Sporen, die 6 Tage im 3. Sp.-B. vorbehandelt waren, erwiesen sich, 
direktem Sonnenlicht gegenüber, bedeutend widerstandsfähiger, als 
solche aus anderen Sp.-B. Sporen aus den Sp.-B.4 und 5 sind erst 
nach 9 Tagen gegen direktes Sonnenlicht unempfindlich. Tabelle 3 
zeigt, daß die Sporen, je weiter sie in ihrer Entwicklung vorwärts ge- 
schritten, je größer sie also sind, desto widerstandsfähiger gegen hohe 
Intensität geworden sind. Sämtliche mit den Strahlen des 1. Sp.-B. 
vorbehandelten Sporen starben, unabhängig von der Länge der Beleuch- 
tungszeit, in direktem Sonnenlicht ab; in diffusem Tageslicht keimten 
sie nach kürzerer Keimzeit normal. Ob die durch die Strahlen des 
1. Sp.-B. bewirkte „Quellung‘‘ im Sinne einer Entwicklungsförderung 
liegt, hängt somit von der nachher gebotenen Lichtintensität ab. Über- 
schreitet diese ein (nicht näher) bestimmtes Maß, so keimen sie nicht 
mehr und sterben ab. Unterhalb dieser Grenze keimen die Sporen normal 
und beschleunigt. Die erfolgte Quellung liegt also in der Richtung einer 
Entwicklungsförderung. Eine Schädigung durch starke Bestrahlung mit 
den Strahlen des 1.Sp.-B., wie sie für Balantium gefunden wurde, 
liegt nicht vor (Tabelle 5a, b). Das Absterben im direkten Sonnenlicht ist 
keine direkte Folge der Strahlen des 1. Sp.-B., sondern beruht lediglich, 
wie Tabelle 3 lehrt, auf noch nicht genügend vorwärts geschrittenen 
Entwicklungsvorgängen im Sporeninnern. 
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Tabelle 3. Größenzunahme der Sporen 























im 1. Sp.-B. von Catharinaea. 
J 6 Tage 11 Tage Dunkel 3.Sp.-B.| 4.8p.-B.]5.Sp.-B.|1.8p.-B. 

1000| Quellung | Vereinzelt Kei- Nach | 20u | 27m | 22u | 22u | 24u 
mung,zahlreiche 6 Tag. 

Sporen Nach | 20,54) 354 | 30u | 30u | 26u 
abgestorben 11 Tag. 

447| Vereinzelt 45%), 
Keimung 








Tabelle 4. Catharinaea; Verhalten verschieden vorbehandelter Sporen. 
1: Im direkten Sonnenlicht; 2: im diffusen Tageslicht. 











Dauer der 
¥ 6 Tage 9 Tage 11 Tage 
lung im 1 2 1 2 1 2 
1. Sp.-B. | Sämtliche | Normale | Sämtliche | Normale | Sämtliche | Normale 
Sporenab- | Keimung | Sporen | Keimung | Sporen | Keimung 
gestorben n. 2 Tagen | n. 2 Tagen | n. 2 Tagen | n. 2 Tagen 
abgestorb. abgestorb. 
3. Sp.-B. | Keimung, ” Normale LA Normale à 
verein- Keimung Keimung 
zelte abge- nach 1 Tag n. 1 Tag 
storben 
4. Sp.-B. | Sämtliche : Normale | Normale | Normale | Normale 
Sporenab- Keimung | Keimung | Keimung | Keimung 
gestorben n.2 Tagen | n. 3 Tagen | n. 2 Tagen | n. 3 Tagen 
5. Sp.-B. ” ” ” ” ” ” 
Dunkel £ 2 Sämtliche | Normale | Sämtliche | Normale 
Sporenab- | Keimung | Sporenab- | Keimung 
gestorben |n. 4 Tagen | gestorben | n. 4 Tagen 
Unvor- ” ” ” ” ” ” 
behandelt 














Tabelle 5a. Catharinaea; Verhalten nach 
6tagiger Vorbehandlung. 1: direktes Sonnen- 
licht; 2: diffuses Tageslicht. 








Tabelle 5b. Catharinaea; Verhalten 
nach 6tägiger Vorbehandlung im 
1. Sp.-B. (Sonne). 














J 1. Sp-B. 1. 2. J Weiß 3. Tag 4. Tag 
198,8 Sämtliche Normale 447 Vereinzelt | Allgemein 
Sporen nach | Keimung nach 44,6 2: ” 
2 Tagen abge- 3 Tagen 
storben 
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b) Versuche im kiinstlichen Licht. 

Die Versuche im künstlichen Licht ergaben, daB innerhalb der ein- 
zelnen Qualität das Eintreten normaler Keimung von der Intensitat 
abhangig ist (Abb. 6). In der Intensitat 1000 des weiBen Lichtes traten 
dieselben Erscheinungen auf wie in direktem Sonnenlicht. Bereits nach 
2 Tagen waren zahlreiche, am 3. Tage fast alle Sporen abgestorben, 
die Keimung praktisch 0. Unterhalb der Intensität 5,2 war auch nach 
l4tägiger Versuchsdauer keine Keimung erfolgt. 

Auch im 2.Sp.-B. waren nach 2 Tagen erhebliche Differenzen im 
Keimprozent in geringen Intensitätsabstufungen vorhanden (Abb. 7). 
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Abb. 6. Abb. 7. 


Abb. 6. Catharinaea. Keimprozente im weißen Licht. a nach 2 Tagen; b nach 3 Tagen. 
Abb 7. Catharinaea. Keimprozente im 2. Sp.-B. a nach 2 Tagen; b nach 3 Tagen; c nach 4 Tagen. 


Die Prozentwerte sind, verglichen mit denen aus etwa gleichintensivem 
weiBen Licht, héher. Die Keimung erfolgt in noch niedrigeren Intensi- 
täten als im weißen Licht. 

Der 3. und 4. Sp.-B. unterscheiden sich in ihrer Wirkung von der 
des weißen Lichtes und des 2. Sp.-B. darin, daß nach 2 Tagen in keiner 
der untersuchten Intensitäten eine Keimung eingetreten oder durch 
geringe Ausstülpungen auch nur angedeutet war. In den folgenden 
Tagen ließen sich Unterschiede in den Keimprozenten der beiden Sp.-B. 
als Qualitätswirkungen feststellen (Tabelle 6a, 5). 

Bis zur Intensität 4 trat in beiden Sp.-B. Keimung ein. Die Be- 
schleunigung im 3. Sp.-B. beruht auf der Wirkung der Strahlen À 540 
bis 580. Denn nimmt man diese weg, wie im 4. Sp.-B., so erfährt die 
Keimung eine Verzögerung. 


Planta Bd. 5. 26 
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Tabelle 6a, b. Catharinaea-Keimung (3. und 4. Sp.-B.). 




















J3.Sp-B.| 8. Tag | 4 Tag | 5. Tag | 6. Tag J4.Sp-B.| 4 Tag | 5. Tag | 6. Tag | 7. Tag 
39,72 | ver- | 65%, | 97%, | 97% 20,0 | ver- | 23°/, | 52%/, | 690, 
einzelt einzelt 
17,3 — ver- | 65%, | 970, 9,0 — — ver- | 20°, 
einzelt einzelt 
9,9 — — ver- | 32°, 6,0 — — — ver- 
einzelt einzelt 
6,3 er Ze ganz 12°/, 4,0 sal N vr ” 
ver- 
einzelt 
3,9 _ — — ver- 
einzelt 














Betont sei hier noch einmal, daB in direktem Sonnenlicht keine Kei- 
mung eingetreten war, wohl aber in einer im Siidgewiichshaus (be- 
schattet) stehenden Kultur nach 20 Tagen. Absterbeerscheinungen 
konnten in den Kulturen aus weiBem Licht und in denen aus dem 
2. Sp.-B. in direktem Sonnenlicht beobachtet werden. DaB im 3. Sp.-B. 
im direkten Sonnenlicht keine, im Schatten dagegen Keimung eintritt, 
anders ausgedrückt: in höchster Intensität keine, in niederer Intensität 
aber Keimung eintritt, glaube ich als Quantitätswirkung innerhalb der 
Qualität bezeichnen zu dürfen. Jedoch besteht die Schädigung hier 
nur in einer Hemmung der Keimung. Erst später bräunen sich die 
Sporen wie in Kulturen, die 4 Wochen und länger dunkel gehalten 
wurden. Daß die infolge Verschiedenheit des Versuchsortes herrschenden 
Temperaturdifferenzen keine Rolle spielen, wurde bereits an anderer 
Stelle gezeigt. Die Sporen verhalten sich hoher Intensität gegenüber 
aber nicht völlig indifferent, sondern nehmen erheblich an Größe zu 
(Tabelle 3). 

Im Bereiche der Wellenlängen von 420—500 gelang es weder bei der 
hohen Intensität des direkten Sonnenlichtes, noch in den untersuchten 
der 1500-, 750- und 500-Wattlampen Keimung zu erreichen. Aus einem 
Vergleich mit gleichintensiven anderen Sp.-B. geht wiederum klar her- 
vor, daß es sich um eine reine Qualitäts- und nicht Quantitätswirkung 
handelt. Daß aber dieser Sp.-B. auch nicht gänzlich ohne Einfluß auf 
die Sporen ist, beweisen die an ihnen vorgenommenen Messungen (Ta- 
belle 3). Daß aber weiterhin das ‚„‚Nichtkeimen‘‘ keine Folge zu hoher 
Intensität ist, sondern eine spezifische Wirkung eben dieses Wellenbe- 
reiches, geht daraus hervor, daß sich die Sporen sowohl in direktem 
Sonnenlicht, als auch in diffusem Tageslicht (natürlich unter dem Blau- 
filter) etwa 4 Wochen grün erhielten, dann aber in beiden Schalen zu- 
gleich abstarben. Ob es sich hier, wie auch im 3. Sp.-B. bei hoher In- 
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tensität, um Bildung von Stoffen handelt, die die Keimung aktiv ver- 
hindern (GAssNER), sei dahingestellt. 

Versuche mit der Hg-Lampe brachten ebenfalls keine Keimung, ob- 
wohl die Intensität etwa 1 :/,mal so groß war als die höchste, die mit der 
1500-Wattlampe erreicht wurde, und das emittierte Licht fast aus- 
schließlich der Wellenlänge 435 angehörte, die vom Chlorophyll sehr 
stark absorbiert wird. Die kurzwelligen Strahlen hemmen hier die 
Keimung (Kress). Im 7.Sp.-B. bräunen sich die Sporen nach drei- 
tägiger Einwirkungszeit. 

Ergebnis: Die Keimung der Sporen von Catharinaea undulata erfolgt 
außer im weißen Licht im 2., 3. und 4., dagegen nicht im 1., 5., 6. und 
7.Sp.-B. Die Keimzeit ist abhängig von der jeweiligen Qualität, und 
zwar ist sie im weißen Licht am kürzesten und nimmt vom 2. zum 
4.Sp.-B. zu. Die Strahlen der Wellenlängen 540—580 wirken keim- 
beschleunigend. Innerhalb der Qualität ist auch die Intensität aus- 
schlaggebend für die Dauer der Keimzeit. 


4. Equisetum palustre. 
Uber die Keimung von Equisetum palustre in den verschiedenen 
Strahlen des Spektrums ist bisher nichts bekannt gewesen. 


Meine ersten Versuche wurden am Tageslicht angesetzt, ebenfalls um festzu- 
stellen, ob die Sporen, außer im weißen Licht, noch in anderen Sp.-B. keimen, und 
in welchen von diesen. Die Sporen keimten im weißen Licht bis etwa 3 Wochen 
nach ihrer Entnahme innerhalb von 2 Tagen; 3—4 Wochen alte Sporen keimten 
verzögert und hatten nach 4 Wochen ihre Keimfähigkeit gänzlich verloren. Schon 
einen Tag nach der Aussaat waren sämtliche Sporen schwarz. Da diese Schwär- 
zung der Sporen sowohl im direkten Sonnenlicht, wie auch im diffusen Tageslicht 
eintrat, konnte eine Schädigung durch zu hohe Intensität nicht der Grund zum 
Absterben sein, Auch bei Soauzz (1902) finden sich bereits Angaben, daß die 
Sporen von Equisetum arvense und E. silvaticum bereits nach ] Monat ihre Keim- 
fähigkeit verloren hatten; ja sogar nur 1 Tag nach der Entnahme machte sich 
eine Keimungsverzögerung gegenüber solchen Sporen, die noch am Tage ihrer 
Entnahme ausgesät wurden, bemerkbar. Wir dürfen daher annehmen, daß es 
sich auch hier um einen Verlust der Keimfähigkeit aus inneren Ursachen handelt. 


Wichtiger aber als die nur zur Orientierung angesetzten Versuche 
am Tageslicht waren die mit der künstlichen Lichtquelle und mit be- 
kannten vergleichbaren Intensitäten. 

Im weißen Licht machten sich nach bestimmten Zeiten scharfe 
Unterschiede im Keimprozent geltend (Abb. 8). Unterhalb J = 13 kei- 
men die Sporen nicht mehr, quellen “ 
aber genau wie die dunkel gehaltenen, ve? ioe iol 
die ebenfalls nicht keimen. Eine beson- 
dere Strahlungswirkung auf die Sporen 
war also nicht mehr vorhanden (Ta- jell 48 u 49 u 


belle 7). Auch Scauzz (1902) gibt an, dunkel 48 u 48 u 
26* 





J 83 5,2 
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daß die Sporen von Equisetum arvense und E. silvaticum im Dunkeln 

nicht zu keimen vermögen oder nur erste Keimstadien gebildet werden. 
Tabelle 8a, b. Zquisetum-Keimung (3. und 4. Sp.-B.). 

J3.Sp-B.| 3. Tag 4 Tag | 6 Tag J4Sp-B.| 4 Tag 6. Tag 8. Tag 


39,72 | Anfänge | 49°/, | 60°, 20,0 | Anfange | 18°, 29°/, 


























17,6 | Anfänge | 20, | 30%, 9,0 — | Anfänge | 10%, 
9,9 — | Anfänge | 10*/, 5,0 = — | Anfänge 
2,1 _ — | - 
0,9 pee ae = 


Die normale Keimung der Sporen verläuft folgendermaBen: Die Spore nimmt 
an Größe ziemlich erheblich (bis 584) zu. Durch eine gebogene Wand wird eine 
kleine Zelle abgetrennt, und aus dieser treibt das Rhizoid, während die andere, 
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Abb. 8. Abb. 10, 


Abb.8. Equisetum. Keimprozente im weißen Licht. a nach 2 Tagen ; b nach 3 Tagen; c nach 4Tagen. 
Abb. 10. Equisetum. Keimprozente im 2. Sp.-B. a nach 2 Tagen; b nach 3 Tagen; c nach 4 Tagen. 


größere Zelle sich durch eine Wand senkrecht zur ersten teilt usf. (Abb.9, r, 2). 
Bis zur Intensität 46,7 von der héchsten abwärts erfolgt die Keimung auf diese 
Art. In niederen Intensitäten aber nimmt die Spore eine ovale Form an, teilt 
eine Zelle a ab (Abb. 9, 3, 4), und diese wächst dann weiter. Erst nach 4 weiteren 
Tagen wird eine kleine Zelle b abgeteilt, welche ein Rhizoid austreibt. 
Während im weißen Licht bei höchster Intensität (Sonnenlicht) 
keine Schädigung der Sporen eintrat, machte sich im 2. Sp.-B. eine solche 
bereits nach 2 Tagen deutlich bemerkbar; nach 3 Tagen waren sämtliche 
ausgesäten Sporen abgestorben. Im künstlichen Licht tritt von der 
Intensität 40,2 ab bis zur Intensität 2,1 Keimung ein. Auch bei länger 
dauernden Versuchen keimten die Sporen unterhalb 2,1 nicht mehr. 
Der Vergleich der Abb. 8 und 10 lehrt, daß die Keimung im 2. Sp.-B. 
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früher eintritt und eine größere ist als in gleichintensivem weißen Licht. 
Die Strahlen des 2. Sp.-B. wirken günstiger auf die Keimung als weißes 
-Licht, in welchem noch die hemmenden Strahlen der Sp.-B. 3, 4 und 5 
enthalten sind. Die Intensitäten, in denen die Sporen im 2.Sp.-B. 
keimen, liegen weit unterhalb der niedrigsten, Keimung bewirkenden 
Intensität des weißen Lichtes. 

Auch im 3. Sp.-B. keimen die Sporen in direktem Sonnenlicht nicht, 
wohl aber im schwächeren Licht. Im 4. Sp.-B. wird die Keimung im 
direkten Sonnenlicht, vermutlich infolge der geringeren Intensität, nicht 
gehemmt. Tabelle 8a, b geben die für die Sp.-B. 3 und 4 im künstlichen 
Licht gefundenen Werte wieder. Infolge des langsamen Wachstums 
hatten die Formen nach 6 bzw. 8 Tagen noch kein Rhizoid gebildet. 

Im 5. Sp.-B. keimten die Sporen im direkten Sonnenlicht und im 
geschwächten Licht. Im künstlichen Licht began- 
nen die Sporen in J = 15,5 nach 4 Tagen mit Aus- 


treiben einer Spitzenzelle zu keimen. Auch im fol- 
genden Verlauf trat keine Rhizoidbildung auf. Nach 
7 





2 
(a) 
den Versuchen am Tageslicht ist es unwahrschein- (4 
lich, daß nach dem beginnenden Austreiben über- *\G 
haupt junge Keimstadien entstehen, da in sämtlichen 
Kulturen nach 4 Wochen kein Rhizoid gebildet wor- _ 4 
den war, und bereits zahlreiche ,,ausgetriebene“ / 7 
Sporen abgestorben waren (Schwärzung). 

Im Dunkeln trat, ebenso wie im 1. Sp.-B., keine 
Keimung ein. Jedoch konnte im 1. Sp.-B. eine stär- _ urn. 
kere Quellung der Sporen (bis 52 y) als im Dunkeln 3, 4 anomale Keimung. 
(bis 48 u) beobachtet werden. 

Ergebnis: Die Keimung kann im weißen Licht, im 2., 3., 4. und 
Ansätze dazu auch im 5. Sp.-B. eintreten. Bereits im weißen Licht geht 
der normale Keimverlauf von einer bestimmten Intensität ab in einen 
anomalen über, der auch in den anderen Sp.-B. anomal erhalten bleibt. 
Eine Schädigung der Sporen durch direktes Sonnenlicht, wie sie für 
Balantium und Catharinaea gefunden wurde, konnte nicht beobachtet 
werden. 

Zusammenfassung: Es dürfte durchaus wahrscheinlich sein, daß die 
die Keimung anregenden Vorgänge innerhalb der Sporen als Folgeer- 
scheinungen einer vorausgegangenen Strahlungswirkung gedeutet wer- 
den müssen. Das Eintreten dieser Vorgänge, somit also auch das Ein- 
treten der Keimung, ist für Balantium unabhängig, für Pteris, Catha- 
rinaea und Equisetum abhängig von der jeweils gebotenen Qualität. Die 
Zeit aber, nach welcher diese Prozesse in der Spore vollendet sind, ist 
abhängig sowohl von der Qualität als auch von der darin gebotenen 
Intensität. | 
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Im 1. Sp.-B. keimen die Sporen von Pieris nicht. Die von Cathari- 
naea und Equisetum keimen, außer in weißem Licht, nur in den Strahlen 
des 2., 3. und 4. Sp.-B. Auch die Strahlen des 1. und 5. Sp.-B. wirken 
entwioklungsanregend auf die Sporen, führen jedoch zu keiner Keimung. 
Sowohl für Balantium, wie für Catharinaea und Equisetum konnte nach- 
gewiesen werden, daß die Strahlen des 2. Sp.-B. fördernder auf die 
Keimung wirken als gleichintensives weißes Licht. Die Wirkung der 
Strahlen des 1. Sp.-B. ist keine Wärme-, sondern reine Strahlungswirkung. 


I. Junge Keimstadien. 
1. Balantium antarcticum. 

Betrachten wir die in den verschiedenen Qualitäten erhaltenen 
Wuchsformen, so finden wir in Übereinstimmung mit den Ergebnissen 
älterer Autoren (Boropin, Hem, Perrin, Kress), daß im 2. Sp.-B. 
lange, wenig- bis mehrzellige (Intensitätsunterschiede, siehe unten) 
Keimfäden entstehen (Abb. 115). Ihre Länge nimmt mit Zunahme der 
Intensität ab, ihre Breite zu. Die Querteilungen sind in hohen Inten- 
sitäten gefördert. Die entstandenen Fäden sind meist gänzlich farblos, 
nur an der Spitze erfolgt eine Chloroplastenansammlung. Auch in 
höchster Intensität treten keine Längsteilungen auf, die zu einer Pro- 
thallienbildung im 2. Sp.-B. führen würden. 

Im weißen Licht wurden kurze, breite Zellfäden gebildet, die rasch 
zu Längsteilungen schritten. Besonders auffällig war die Wirkung der 
Intensität 71,9 (Abb. lla). In ihr wuchsen die Spitzenzellen aus. Man ist 
geneigt dieses Auswachsen als Vergeilungserscheinungen aufzufassen. 
Daß dies aber nicht der Fall sein kann, geht aus folgenden zwei Tat- 
sachen klar hervor: 1. Keimstadien aus niedrigeren Intensitäten wachsen 
nicht aus. Es entstehen kurze, breite Zellfäden, in denen durch Längs- 
teilungen Prothallien entstehen. 2. Auch im Dunkeln erfolgt nie Aus- 
wachsen, ,,Vergeilung“. Das Wachstum dauert, wahrscheinlich als 
„Strahlungsnachwirkung‘‘, noch kurze Zeit an, und hört dann gänzlich 
auf. Es liegt hier also eine für das Gesamtwachstum ‚ungünstige‘“ In- 
tensitätswirkung des weißen Lichtes vor. 

Da sich zwischen dem 2. und 3. Sp.-B. eine Übereinstimmung in den 
Werten der Keimprozente bemerkbar machte, war eine solche auch in 
der Gestaltung der Wuchsformen zu erwarten. Die Länge nimmt im 
3. Sp.-B. mit Zunahme der Intensität ab, die Breite, infolge der nie- 
drigen Gesamtintensität, nur wenig zu. Ein Unterschied der im 3. Sp.-B. 
gewachsenen Fäden, gegenüber denen aus dem 2. Sp.-B., liegt in der 
Basalzelle. Sie ist im 2. Sp.-B. beim Austritt aus der Spore ziemlich 
breit und verschmälert sich durch Streckungswachstum. Eine konische 
Form bleibt erhalten. Im 3. Sp.-B. werden fast parallelwandige Fäden 
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gebildet. Es gliedert sich meist nur eine kurze Basalzelle ab, während 
der übrige Zellfaden ungeteilt bleibt. 

Die ,,Mit“‘-wirkung der Wellenlängen 540—580 läßt sich wieder am 
deutlichsten durch einen Vergleich der Formen aus dem 3. und 4. Sp.-B. 
zeigen. Durch Wegnahme dieser Strahlen werden das Längenwachstum 
gehemmt, Breitenentwicklung und Querteilung gefördert (Abb. 12). 
Längsteilungen traten nur ganz vereinzelt auf. Prothallien, wie sie im 
5. Sp.-B. entstehen, konnten nicht beobachtet werden. 

Der Vergleichsversuch wurde am Tageslicht angesetzt. Trotz der un- 
gleichen Energiedurchlässigkeit der Filter ist eine Verwertung der Ergeb- 
nisse möglich. Handelte es sich nämlich um eine Intensitätswirkung, so 
hätten die Formen unter dem Filter 4 länger und schmäler sein müssen 
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Abb. 11. 
Abb. 11. Keimstadien von Balantium nach 11 Tagen. 


a weißes Licht. 62. S8p.-B. c5.8p.-B. d3.8p.-B 
1 J = 447,5 1J=4,2 13=15,5 1J=39,72 
2 J = 250,0 2J=180 2JI= 70 2JI= 99 
3 I =118 8J=101 83= 68 3J= 63 
43= 71,9 43=40 4J=11 4J3= 39 
5I= 446 53= 17 


e = 1. Sp.-B.; fı = im Weiß angekeimt; /: = 5 Tage dunkel; 1 J = 291,9; 2 J = 1000. 
Abb. 12. Balantium. Keimstadien. a 3. Sp.-B.; b 4. Sp.-B.; 1 nach 11 Tagen; 2 nach 17 Tagen. 


als die unter dem Filter 3. Abb. 12 lehrt aber, daB wiederum die Qualität 
und nicht die Intensität ausschlaggebend auf die Gestaltung ist. 

Die im 5. Sp.-B. entstandenen Formen gleichen vollkommen denen 
aus weiBem Licht, nur sind sie entsprechend kleiner. Gestaltunterschiede, 
bedingt durch verschiedene Intensitäten (Kress), traten nicht in Er- 
scheinung (Abb. 11c). 

Die Formen aus dem 1. Sp.-B. lassen keine Ähnlichkeit mit denen 
aus anderen Sp.-B. erkennen, auch nicht mit solchen, deren Sporen im 
Tageslicht angekeimt, darauf aber verdunkelt wurden (Abb. 11f). Gegen- 
über Dunkelformen sind Querteilungen und Breitenentwicklung geför- 
dert. Längsteilungen treten nicht auf (Abb. lle). Außerdem ist das 
Längenwachstum gegenüber Dunkelheit gehemmt. Von einer solchen 
Hemmung darf natürlich nur so lange gesprochen werden, als auch im 
Dunkeln noch Wachstum als Strahlungsnachwirkung erfolgt. Die Zu- 
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nahme der Lange aber ist infolge Strahlungsnachwirkung im Dunkeln 
größer als im 1.Sp.-B. Die Breite nimmt im Dunkeln nicht zu (Ta- 
belle 9); auch treten keine Querteilungen ein (Abb. 11/). 


Tabelle 9. Wuchsformen von Balantium (179 = 0,179 mm). 

















Dunkel 1. Sp.-B. 
Länge Breite Länge Breite 
Ausgangswert 179 36 179 36 
Nach 2 Tagen 209 40 202 45 
a -: 239 38 218 54 








Ergebnis: Im 2. Sp.-B. entstehen lange Fäden. Länge, Breite und 
Zahl der Querteilungen sind von der Intensität abhängig, und zwar 
nimmt die Länge mit sinkender Intensität zu, die Breite und die Zahl 
der Querteilungen nehmen ab. Im 4. Sp.-B. wachsen die Sporen, ebenso 
wie im 3., zu Fadenformen aus. Ein Übergang zum Flächenwachstum, 
wie im 5.Sp.-B., erfolgt nicht. Die starke Streckung der Fäden, sowie die 
Hemmung des Breitenwachstums und der Querteilungen im 3. Sp.-B. 
sind im wesentlichen eine Wirkung der Wellenlänge 540—580. Die For- 
men aus weißem Licht und aus dem 5. Sp.-B. gleichen sich, nur sind 
die letzteren kleiner. Die Strahlen des 1. Sp.-B. hemmen gegenüber 
Dunkelheit das Längenwachstum, fördern dagegen Breitenentwicklung 
und Querteilungen. Mit Ausnahme der Wuchsformen aus dem 5. Sp.-B. 
gleichen keine der in anderen Sp.-B. entstandenen Formen denen aus 
weißem Licht. 

2. Catharinaea undulata. 


Betrachten wir zuerst kurz die bei der Sporenkeimung im Tageslicht 
entstandenen Protonema-Formen (Abb. 13a, c). Alle Formen — rı. ganz 
vereinzelt konnte eine Ausnahme festgestellt werden — waren verzweigt. 
Nach insgesamt 11 Tagen traten die ersten Querteilungen in den Fä- 
den auf (Abb. 13d). Das Wachstum war sehr langsam. In Kulturen, 
die beschattet im Südgewächshaus gestanden hatten, konnten bereits 
nach 6 Tagen erheblich längere Fäden mit Querteilungen beobachtet 
werden (Abb. 13g). Im Südgewächshaus war die Temperatur um 4—5° 
niedriger als im Glaskasten. Daß diese Temperaturverschiedenheiten 
aber nicht von Einfluß auf das Wachstum sind, geht einmal aus den 
Versuchen mit künstlichem Licht klar hervor (siehe unten), zum anderen 
daraus, daß nur noch im 2. Sp.-B. Sporen abstarben, während sie in 
anderen Sp.-B. und in Dunkelheit nicht geschädigt wurden. Es handelt 
sich also um eine Qualitätswirkung insofern, als gleichhohe Intensität 
des 2. Sp.-B. die Sporen schädigt, im 3. Sp.-B. aber keine Schädigungen 
hervorruft. 
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Die Formen aus dem 2. Sp.-B. waren länger und schmäler (Abb. 16) 
und unverzweigt gegenüber jenen aus weißem Licht (Abb. 13e). Auch 
nach 11 Tagen waren noch keine Querteilungen eingetreten (Abb. 13/). 
In den anderen Sp.-B. keimten die Sporen nicht (siehe unten). Aus den 
verschieden vorbehandelten Sporen aber, die darauf in weißes Licht 
gebracht worden waren, entstanden, je nach der Intensität, kürzere und 
breitere, oder längere und schmälere Formen. Daß diese Sporen bereits 
in einem bestimmten Sp.-B. vorbehandelt 


waren, machte sich nur in einer Verkürzung Del 
der Keimzeit bemerkbar. Zu hohe Intensität A 
verzögert ebenso das Wachstum wie bei For- . a 
men, die aus unvorbehandelten Sporen ent- | € [A 
fl 
stehen. fe 


Versuche. im kiinstlichen Licht brachten 
folgende Ergebnisse: Die in der Intensität OR 2e 
1000 des weißen Lichtes aus den wenigen Licht (9 Tage); d weißes Licht (11 
noch gekeimten Sporen entstandenen Formen (1 Tage); 5 weißes dict ge. 
waren sehr kurz und breit (18 y) (vgl. Sonnen- schwächt (6 Tage). 
licht!). Alle Formen waren nach 4 Tagen (auch in J = 447,5) ver- 


zweigt, in den niederen Intensitäten dagegen auch nach 8 Tagen 
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Abb. 14. Catharinaea. Abb. 16. Catharinaea. 
Breite der Fäden im Weiß. Breite der Fäden im 2. Sp.-B. 


noch nicht. Die Breite der Fäden ist von der Intensität abhängig 
(Abb. 14); nimmt sie ab, so nehmen Länge und Torsionen zu; nimmt 
sie hingegen zu, werden Länge bzw. Torsionen geringer. Ein Auf- 
richten, wie im 2. Sp.-B. (siehe unten), trat nicht ein. Das Auf- 
treten der Torsion hängt aber nicht von einem bestimmten Entwick- 
lungsstadium und ebenfalls nicht von einer bisher gebotenen Licht- 
menge ab. Denn wäre eine solche Abhängigkeit vorhanden, so könnten 
nicht in verschiedenen Intensitäten zu gleicher Zeit Torsionen auftreten. 
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Auch müßte dann in niederer Intensität bei Erreichung eines bestimmten 

Torsion eintreten, was ebenfalls nicht der Fall 
ist. In allen Intensitäten waren die Fäden quergeteilt, unabhängig vom 
Vorhandensein und vom Grade der Torsion. 

Im 2.Sp.-B. besitzen die Fäden in höchster Intensität die größte 
Torsion, das stärkste senkrechte Aufrichten und die geringste Breite. 
Wird die Intensität geringer, so nimmt die Torsion ab, die Breite zu. 
Auch hier konnte keine Abhängigkeit der Torsionsbildung von dem 
Entwicklungsstadium oder von der wirksamen Lichtmenge festgestellt 
werden. Es wurden Kulturen in niederer Intensität entsprechend lange 
belichtet, sodaß die gebotene Lichtmenge jener gleich war, die inner- 
halb von 2 Tagen in einer höheren Intensität geboten wurde. Es darf 
somit als bewiesen gelten, daß es sich bei der Torsionsbildung in hoher 
Intensität, bzw. bei ihrem Nichtauftreten in niederer Intensität um 
eine Intensitätswirkung, verbunden mit einer Qualitätswirkung, handelt. 
Die  Querteilungen 
waren im 2. Sp.-B. 


74 a L u etwasspärlicher,doch 
5 z war dies allein nicht 
als sicheres Unter- 


~ scheidungsmerkmal 
ADD. 15. Catharinaca. a weißes Licht; > 2. Sp.-B.; c 3. 8p.-B.; gegenüber den äu- 
P Berst ähnlichen, im 
weiBen Licht te Intensität entstandenen Formen anzusprechen 
(Abb. 15a, 6). Die Unterschiede in der Breite der im weißen Licht 
und im 2. Sp.-B. entstandenen Fäden sind an sich gering; doch 
treten sie so konstant auf und zeigen nur ganz minimale individuelle 
Abweichungen, daß sie wohl als Qualitätsmerkmal Geltung finden 
dürfen (Abb. 16). Es wurden 30 Messungen gemacht, von denen je 10 
einen Mittelwert ergaben; diese stimmen sehr gut überein (z. B. 13,1; 
12,9; 13,1). Am deutlichsten lassen sich aber die Formen aus weißem 
Licht von denen aus dem 2. Sp.-B. an der Verteilung der Chloroplasten 
unterscheiden. Im weißen Licht sind alle Zellen fast gleichmäßig mit 
Chloroplasten angefüllt ; im 2. Sp.-B. dagegen sind diese in der Spitzen- 
zelle angehäuft. Die übrigen Zellen sind zumeist gänzlich frei von 
Chloroplasten. Die Sporen sind, im Gegensatz zu anderen Sp.-B. (siehe 
unten), ebenfalls noch reichlich mit Chloroplasten erfüllt. 

Obwohl bezüglich des Eintretens der Keimung im 3. Sp.-B. eine 
Abhängigkeit von der gebotenen Intensität vorhanden war, es sich 
somit wiederum um eine Intensitätswirkung innerhalb der Qualität 
handelte, gelang es doch nicht, dieselbe auch für die Wuchsformen fest- 
zustellen. Bei mehrmaliger genauester Untersuchung konnten keine 
Gestaltung bestimmende Intensitätswirkungen beobachtet werden. Die 
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entstandenen Fäden waren in allen Intensitäten 10,5 y breit (vergleich- 
bar sind natiirlich nur jene Messungen, die an gleichaltrigen Stadien 
vorgenommen wurden). Torsion oder Aufrichten der Faden wie im 
- weißen Licht und im 2.Sp.-B. traten niemals ein. Auch waren die Fäden 
nach Abgliederung einer Basalzelle völlig ungeteilt. Erst wenn sie eine 
Länge von etwa 0,4 mm erreicht hatten, bildete sich nahe der Spitze 
des Fadens eine zweite Querwand. Auch im 3. Sp.-B. fand eine Chloro- 
plastenansammlung an der Spitze statt, jedoch nicht in so erheblichem 
Maße wie im 2. Sp.-B. Sehr interessant ist folgende Beobachtung: Die 
Sporen waren völlig entfärbt. Man kann bei täglich mehrmaliger Beob- 
achtung ganz genau feststellen, daß die Zahl der Chloroplasten in der 
Spore immer geringer wira, bis schließlich gar keine mehr in ihr vor- 
handen sind. Außer an der Spitze finden sich Chloroplasten an der 
Wand, welche die Basalzelle von der ungeheuer langen Spitzenzelle 
trennt. Da sich die erste Querwand etwa 2—3 Tage nach der Keimung 
bildet, die Wanderung der Chloroplasten aus der Spore auch etwa zur 
gleichen Zeit beginnt und nach 4—5 Tagen vollendet ist, scheint es un- 
zweifelhaft, daß die an der ersten Querwand angesammelten Chloro- 
plasten die aus der Spore abgewanderten sind (Abb. 15c). 

Im 4. Sp.-B. sind die Fäden wesentlich kürzer und breiter als im 3. 
Interessant ist aber wiederum, daß die Breite gänzlich unabhängig ist 
von der gebotenen Intensität und in allen Fällen 15 beträgt. 

Ergebnis: Ausschlaggebend für die Gestaltung der Wuchsformen ist 
die Qualität. Innerhalb dieser wiederum spielt die Intensität eine große 
Rolle. Hohe Intensität des weißen Lichtes hemmt das Wachstum. Mit 
sinkender Intensität nimmt die Breite bis zu einem Minimum ab, um 
von da an, trotz sinkender Intensität, wieder zuzunehmen. Im weißen 
Licht trat stets Verzweigung, im 2., 3. und 4. Sp.-B. dagegen keine auf. 
Im 2. Sp.-B. nimmt mit sinkender Intensität die Breite zu, die Länge ab. 
Sowohl im 3., wie im 4. Sp.-B. ist die Breite unabhängig von der gebo- 
tenen Intensität. Die starke Streckung der Fäden und die damit ver- 
bundene geringere Breite im 3. Sp.-B. dürfte im wesentlichen den Wellen- 
längen 540—580 zuzuschreiben sein. Die größere Breite und der Mangel 
an Querteilungen ist eine spezifische Wirkung des 4. Sp.-B., während 
die Ansammlung der Chloroplasten an der Spitze sowie ihr Abwandern 
aus der Spore wiederum auf der Wirkung der Wellenlängen 540—580 
beruhen. Die Formen sind aber allgemein ärmer an Chloroplasten als die 
aus weißem Licht. Geringer Chloroplastengehalt dürfte somit ebenfalls 
durch den 4. Sp.-B. bedingt sein. 
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IIL Ältere Keimstadien und Prothallien. 
1. Balantium antarcticum. 

Die Auswirkungen der Qualitäten sind im allgemeinen nur abhängig 
von der Intensität, die im einzelnen Fall wirkt. Die Wirkung einer be- 
stimmten Qualität kann aber auch, je nach dem Entwicklungsstadium, 
eine ganz verschiedene sein, und zwar wirken die Strahlen des 3. Sp.-B. 
auf die Keimung ganz anders als auf junge Entwicklungsstadien oder 
auf altere Prothallien. 

a) Weißes Licht. 

Mit Zunahme der Intensität wird die Gesamtentwicklung (Länge 
und Breite) eine größere (Tabelle 10). Auch im direkten Sonnenlicht, 
welches die Sporen schädigt (siehe oben), wird das Wachstum nicht 

gehemmt. Besonders hervorzuheben ist die bereits bei 

jüngeren Keimstadien erwähnte Intensitätswirkung. 

Während es aber dort nur eine Intensität war, die un- 

günstig auf die Entwicklung normaler Formen wirkte, 

sind es bei älteren Stadien zwei, von denen die niedere 

(46,7) weniger ungünstig wirkt als die höhere (71,9) 
7 (Abb. 17). 

In einer weiteren Versuchsreihe wurden neben Kul- 
turen mit Dauerbeleuchtung solche angesetzt, die ver- 
schieden lange verdunkelt wurden. Es sollte die Frage 

nn ess Klärung finden, ob es durch eine eingeschaltete Verdun- 

23=7,. kelungsperiode gelingt, ein günstigeres Wachstum zu er- 

zielen. Eine 15stündige Verdunkelung (Tab. 11) hemmt 

die Gesamtentwicklung, ein 9stündige (Tab. 12) fördert sie. Die größere 

Länge in J = 46,7 beruht wieder auf einem Auswachsen der Spitzen- 
zellen. Durch die Verdunkelungsperiode wird es verhindert. 


Tabelle 10. Balantium; weißes Licht, Dauerbeleuchtung, je 20 Messungen. 
Abkürzungen: A= Ausgangswert, E=Endwert, L=Länge, B, = minimale Breite, 
B,= maximale Breite, J = Intensität. 








L Bı B2 J Bemerkungen 
A 84 37 41 — _ 
E. n. 6 Tagen 157 45 53 29,1 Kein Auswachsen 
= 165 47 54 46,7 | Auswachsen d. Spitzen- 
zelle angedeutet 
PA 172! 42! 55 71,9 Auswachsen stark 
= 170 49 62 111,8 Kein Auswachsen 
184 62 92 
192 63 98 
205 68 104 
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Tabelle 11. Balantium; WeiB. 9 Std. hell, 15 Std. dunkel. Je 20 Messungen. 















































- L | m | m L | m | m 
hell verdunkelt 
A os 139 32 51 139 32 51 
E. n. 6 Tagen 0 — — — 182 55 88 
> 29,1 245 53 106 228 51 100 
= 46,7 288! 50! 103! 235 54 100 
“ 71,9 249 55 107 238 54 103 
ie 291,9 269 59 136 246 59 107 
1000 275 62 138 253 57 116 
Tabelle 12. Balantium; WeiB. 15 Std. hell, 9 Std. dunkel. Je 20 Messungen. 
n L | mh | m L | m | Bs 
hell verdunkelt 
A — 84 37 41 84 37 41 
E. n. 6 Tagen 0 — — — 132 37 47 
a 29,1 157 45 53 165 49 56 
a 46,7 185! 47 54 176 51 59 
71,9 170 59 62 190 60 66 
ne 291,9 184 62 92 194 64 96 
“4 1000 195 66 96 199 68 102 














Da die neunstündige Verdunkelungsperiode ungefahr der Nacht-Dunkelperiode 
gleichkommt, und in diesem Fall das größte Wachstum erzielt wird, können wir 
annehmen, daß bei Versuchen mit eingeschalteter Dunkelperiode die normalen 
Bedingungen am nächsten erreicht werden. 

Es muß jedoch bei Untersuchungen der spezifischen Wuchsformen in den 
verschiedenen Sp.-B. Dauerbeleuchtung vorgezogen werden, da, wie wir später 
sehen werden, spezifische Auswirkungen durch die eingeschaltete Dunkelperiode 
verhindert bzw. gehemmt werden können. Bemerkt sei, daß, vor allem die Ent- 
wicklung der maximalen Breite von Bedeutung ist und nicht die der minimalen 
Breite, Die Veränderungen der minimalen Breite sind nur gering, da sie in der 
Basalzelle liegt, ausgenommen bei Formen, die ausgewachsen waren, Die Basal- 
zelle bleibt meist ohne Teilungen erhalten und verbreitert sich infolgedessen 
nicht stark. 


b) Der 2. Spektralbezirk. 


Sahen wir schon an jungen Keimstadien eine 
Intensitätswirkung stark hervortreten, so wird 
diese bei etwas älteren Keimstadien noch viel 
deutlicher. Die Tabellen 13 und 14 lehren, daß 
mit Abnahme der Intensität die Länge stark zu- 


nimmt, die Breite noch unter diejenige der Aus- ‚»».18. Bala 
gangswerte (Streckungswachstum unter Ver- 2. Sp.-B.; 1 pence 2 
schmälerung) sinkt (Abb. 18). In niederen Inten- Seen SH 
sitäten ist also das Längenwachstum auf Kosten der Breite gefördert . 
Mit Zunahme der Intensität steigt die Zahlder Querteilungen (Tabelle 14). 
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Tabelle 13. Balantium; 2. Sp.-B. Tabelle 14. Balantium; 2. Sp.-B. 
Je 20 Messungen. Je 20 Messungen. 
3 L |B |} J L Bi | B 
A — | 84/37/41 A — | 88] 38 | 42 
E. n.6 Tagen| 281472127139 E.n 6 Tagen| 1,1 |420 | 19 | 36 | 3—4lange 
à 4,0 | 423 | 30 | 42 Zellen 
à 11,6 | 343 | 32 | 43 Pr 1,7 | 357 | 23 | 38 Er 
re 10,1 | 342 | 27 | 41 és 
18,0 | 305 | 37 | 45 | 5-6 kurze 
Zellen 
* 40,2 | 288 | 39 | 47 + 

















Längsteilungen, die zu einer Prothallienbildung hätten führen kénnen, 
wurden in keinem Fall beobachtet. 

In allen diesen Kulturen konnte mit sinkender Intensität nur eine 
Zunahme der Länge und Abnahme der Breite festgestellt werden. 
Tabelle 15 lehrt nun, daß in J = 1,1 das Streckungsmaximum und das 
Minimum der Breite liegt. Unterhalb J =1,1 nehmen die Länge ab, die 
Breite zu. Es vollzieht sich allmählich ein Angleich dieser Formen an 
die „Dunkel“-formen. Das geringe Wachstum in J = 0,2 ist keine Folge 
einer Strahlungswirkung, sondern nur Folge einer Strahlungsnach- 
wirkung. 

Das starke Streckungswachstum ist also keine Etiolementserschei- 
nung, sondern eine spezifische Intensitätswirkung innerhalb einer be- 
stimmten Qualität. Kress (1917) gibt an, daß er in den von ihm im 
Rotglashaus gezogenen Kulturen „relativ kurzzellige Keimfäden, 
daneben Prothallien‘“, gefunden habe. Da die Versuche im Tageslicht 
angestellt waren, konnte eine genaue Feststellung der wirkenden Inten- 
sitäten nicht vorgenommen werden. Außerdem liegt eine große Un- 
genauigkeit bei den Versuchen darin, daß die von KLEBS verwendeten 
Platten nicht sämtlich die gleiche Durchlässigkeit zeigten. Er schreibt: 
„Die meisten (Rotglasplatten) ließen das Licht durch vom äußersten 
Rot bis A 610; daneben gab es Platten die etwas heller waren und im 
Sonnenlicht schwaches Gelbgrün durchließen“. Im Kressschen Gelb- 
grün und Grün „trat‘‘ — abgesehen davon, daß die Streckung im Gelb- 
grün eine stärkere war als im Grün — „Prothallienbildung ein, was 
beim Rot-Gelb nur bei hoher Lichtenergie möglich ist“. Daß schon 
geringe Intensitäten des Gelbgrüns Prothallienbildung hervorrufen 
können, spricht erst recht dafür, daß die im „roten Licht“ er- 
haltenen Prothallien nicht etwa durch die hohe Intensität der roten 
Strahlen hervorgerufen waren, sondern durch noch hindurchgehende 
Strahlen des Gelbgrün. Selbstverständlich wird die hohe Intensität der 
roten Strahlen durch ihre Förderung der Breite und der Querteilungen 
und die Hemmung der Längsentwicklung begünstigend dabei mitwirken. 
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Welche Arten nun mit helleren oder dunkleren Platten untersucht 
worden sind, läßt sich leider nicht feststellen. Als sicher darf aber gelten, 
. daß die verschiedenen Arten sich den einzelnen Qualitäten gegenüber 
sehr verschieden verhalten werden. Wurde nun eine Art, die auf 
Strahlen des 3. Sp.-B. besonders reagiert, unter helleren Platten kulti- 
viert, so ergaben sich ganz andere Resultate, als sie im reinen ‚Rot‘ 
erhalten worden wären. 

Bei Kress findet sich noch eine weitere Angabe über Prothallien- 
bildung bei Balantium. Es gelang im Lichte einer Kaliumbichromat- 
lösung in der Lichtmenge des Sommers Prothallien zu erhalten. Im 
Winter wurden nur Keimfäden gebildet. Nach Kress’ Angabe ließ die 
Lösung alles ,,Rot, Orange, Gelb und Grün bis À 530° durch. (Meine 
Nachprüfung führte zu dem gleichen Ergebnis.) Die Untersuchung, 
welchen von diesen hindurchgehenden Strahlen nun eigentlich die Pro- 
thallienbildung zuzuschreiben ist, wurde von KLeBs unterlassen. Es 
ist aber durchaus einleuchtend, daß in diesem Licht Prothallien ent- 
stehen. Und zwar beruht ihre Entstehung auf der Anwesenheit der 
grünen und gelbgrünen Strahlen. Auch das Auftreten der Prothallien 
nur im Sommer können wir leicht erklären. Es ist dies nicht etwa Folge- 
erscheinung einer reinen Intensitätswirkung des 2. Sp.-B., welche An- 
nahme man aus Kress’ Worten (1917, 3, S. 11 ff.) herauslesen .muB, 
sondern lediglich eine Folge davon, daß im Lichte des Sommers die 
Intensität des 3. Sp.-B. gegenüber dem 2. Sp.-B. bedeutend größer ist 
als im Winterlicht. Daß auch die höhere Gesamtintensität im Lichte 
des Sommers gegenüber der niederen des Winterlichtes eine Rolle mit- 
spielt, steht außer Frage. Es wird aber zu Zeiten geringerer Helligkeit 
die Wirkung des 3. Sp.-B. von der Wirkung des 2. Sp.-B. glatt über- 
deckt, oder anders ausgedrückt: die Strahlen des 2. Sp.-B. wirken so 
stark auf das Wachstum, hier speziell auf die Gestaltung, daß die ge- 
ringen Quantitäten der auffallenden Strahlen des 3. Sp.-B. vollkommen 
unwirksam gemacht werden. Es wird hierauf bei Besprechung der 
Wechselbeleuchtung von ,,Rot“ und „Grün‘ zurückzukommen sein. 

Meine Versuche nun, die im hellsten Tageslicht und im direkten 
Sonnenlicht, wie auch im künstlichen Licht in einem reinen : 2. Sp.-B. 
angestellt wurden, ergaben, daß in den Strahlen des 2. Sp.-B. von Ba- 
lantium keine Prothallien gebildet werden können. Es traten sogar nie- 
mals Längsteilungen auf, die den ersten Schritt zu einer Flächenentwick- 
lung bedeuten. Die Kresssche Angabe, daß auch bei Balantium im 
»Rot‘ bei hoher Intensität Prothallienbildung erfolgt, dürfte somit 
nicht zutreffen. 

Bei 4 Wochen alten, im Tageslicht gewachsenen Prothallien wachsen 

1 In diesem Sp.-B. wirkten allerdings noch ein Teil derStrahlen des 1.Sp.-B., 
aber keine sichtbaren Strahlen < 600 my. 
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im 2. Sp.-B. die Spitzenzellen, wie zu erwarten, aus, und zwar um so 
stärker, je geringer die Intensität ist. Da Dunkelkulturen noch eine 
Nachwirkung des Lichtes im Dunkeln zeigen, aber kein Auswachsen, 
verursacht durch die Dunkelheit selbst, wurde folgende Frage aufge- 
worfen : Gelingt es, Prothallien, abwechselnd dem 2. Sp.-B. und Dunkel- 
heit ausgesetzt, als Prothallien ohne Auswachsen der Spitzenzellen zu 
erhalten, zugleich aber einen Fortgang des Wachstumes zu erzielen ? 

In der ersten Versuchsreihe wurden die Kulturen 15 Stunden be- 
leuchtet, 9 Stunden verdunkelt. Diese Zeit der Belichtung erwies sich 
aber, genau wie eine neunstiindige, als zu lang. Die Wirkung des 2.Sp.-B. 
auf das Streckungswachstum ist eine zu groBe, als daB dieses schon 
durch 9 bzw. 15 Stunden Verdunklung hätte gehemmt bzw. ganz ver- 


, 
a 
1 
€ 
Abb. 19. Balantium. a Ausgangsform; b nach Abb, 20. Balantium. Prothallium im 2. Sp.-B. ; 
6 Tage dauernd 2. Sp.-B.; c 6 Std. 2. Sp.-B.; 1 nach 10 Tagen Tageslicht; 2 nach weiteren 
18 Std. dunkel (6 Tage). 14 Tagen Tageslicht. 
hindert werden können. Tabelle 16 und Abb. 19 lehren, daß bei sechs- 
stündiger Beleuchtung und 18stiindiger Verdunkelung normale Pro- 
thallien entstehen. Diese werden aber nicht etwa nur als Prothallien 
in gleicher Größe erhalten, sondern nehmen, verbunden mit Quer- und 
Längsteilungen, an Größe zu. Der spezifische Einfluß des 2. Sp.-B. 
(Auswachsen) wird unterdrückt. 

Auf ausgewachsene Prothallien konnte nach 6 Tagen Dauerbeleuch- 
tung keine Wirkung des 2. Sp.-B. festgestellt werden. Nach 10 Tagen 
zeigte sich an einer Randzelle eine kleine Ausstülpung (Abb. 20), die 
als ein beginnendes Auswachsen gedeutet wurde. Da diese Kultur nicht 
länger im künstlichen Licht gelassen werden konnte, wurde sie unter 
Filter 2 in Tageslicht gebracht. Dort zeigte sich nach 14 Tagen, daß 
diese Ausstülpung tatsächlich durch die Strahlen des 2. Sp.-B. bewirkt 
war. Auffällig ist aber, daß dieses Auswachsen nicht von der Spitzenzelle 
aus stattfindet, sondern daß Randzellen solche Ausstülpungen bilden. 

Im Anschluß sei über die Wirkung des 2. Sp.-B., in welchem der 
1. Sp.-B. stark geschwächt war, im Vergleich zur Wirkung der gesamten 
Strahlung des 1. und 2. Sp.-B. berichtet. Die Kulturen befanden sich 
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Tabelle 15. Balantium. 2. Sp.-B. Tabelle 16. Balantium. 2. Sp.-B. 
Je 20 Messungen. Je 10 Messungen. 
J L | m | B L | B | B | L | Bı | Be 
A | —| 9 | 39] 41 J=18] 68ta hen | 188td. 
E. nach verdunkelt 
6Tagen| 0 103 | 40 | 42 A 120] 37 | 52 | 120) 37 | 52 
” 02 | 102 | 40 | 42  E: nach 
3 0,3 | 152 | 37 | 41 2 Tagen | 155} 33 | 55 | 140 | 52 | 67 
a 0,5 | 246 | 28 | 40 E.nach 
pa 0,9 | 329 | 25 | 39 4 Tagen | 202} 31 | 56 | 159] 59 | 72 
1,1 | 443 | 19 | 37  É: nach 
2 1,7 | 384 | 23 | 38 6 Tagen | 296| 28 | 56 | 187] 61 | 86 
x 2,1 | 371 | 36 | 40  E: nach 
8 Tagen | 325| 27 | 56 | 198} 62 | 90 
in gleicher Entfernung von der Tabelle 17. Balantium. Nach 5 Tagen. 
Lichtquelle. Kultur 1, welche Je 10 Messungen. 
nur mit dem Filter 2 bedeckt war 
(in ihr wirkten die Strahlen des 1. 2 | a | ood | me I» 
und 2. Sp.-B.), erhielt also eine 1.u.2.Sp-B.| 2.Sp.B. 
größere Intensität als dieSchale2, A 86 | 38 | 41 | 86 | 38 | 41 
welcher außer dem Filter noch Sonnen- 
eine Absorptionsflüssigkeit vor- licht | 437} 21 | 34 |297| 40 | 47 
geschaltet war (in ihr waren die J =447,5 | 382/ 28 | 36 | 308) 37 | 44 
J= 30,0 | 341} 34 | 40 | 332} 35 | 41 


Strahlen des 1. Sp.-B. stark ge- 
schwächt). Tabelle 17 zeigt, daB die Faden aus der Kultur 1 länger 
und schmäler sind als die aus Kultur 2. Außerdem weisen sie weniger 
Querteilungen auf. Daß diese größere Streckung, die Hemmung der 
Breitenentwicklung und der Querteilungen aber keine Folge der héheren 
Gesamtintensität sind, auch keine Folge der höheren Intensität von 
600—800 mu, als sie in der Schale 2 geboten wurde, geht aus den 
Tabellen 13 und 14 klar hervor. Es läBt sich also auch für Balantium 
eine spezifische Wirkung der Strahlen des 1. Sp.-B. in Verbindung mit 
denen des 2. Sp.-B., wie sie Kıess für Pteris longifolia fand, feststellen. 


c) Der 5. Spektralbezirk. 

Die Versuche im 5. Spektralbezirk bringen nichts wesentlich Neues. 
Prothallien wurden in jeder Intensität gebildet. Mit steigender Inten- 
sität nimmt das Gesamtwachstum zu. Ein Auswachsen der Spitzen- 
zellen oder ein reguläres fädiges Wachstum, wie im 2. Sp.-B. wurde nie- 
mals beobachtet. Leider macht Kress keine genaueren Angaben über 
Balantium. Er schreibt nur, daß er „meist Prothallien‘ erhalten habe. 
Über die anderen Formen geht aus seiner Arbeit nichts hervor. Daß 
der Intensität ein Einfluß auf das Gesamtwachstum zukommt, wurde 
oben bereits dargelegt. So wesentlich wie KLEBS annimmt, ist er für 


Planta Bd. 5. 27 
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Balantium nicht. „Wenn während des Winters die Keimung erfolgte, 
so blieben die Keimlinge ganz kurz ...‘‘. Er führt weiter aus, daß die 
Keimlinge „häufig durch schiefe Teilungen seitliche Zellen abtrennten‘“. 

Etwas ähnliches konnte auch bei niedrigster Intensität von 0,4 nicht 
beobachtet werden. Gewiß blieben die in niederer Intensität gewach- 
senen Prothallien ziemlich klein, aber es werden doch Prothallien ge- 
bildet. Hohe Intensität hemmt zuerst das Wachstum, doch übersteigt 
es bei längerer Versuchsdauer das aus niederen Intensitäten (Tabelle 18). 

Eine eingeschaltete neunstündige Verdunkelungsperiode erwies sich im 
5. Sp.-B. als ungünstig. Die Kulturen bleiben in ihrer Gesamtentwick- 

lung hinter denen aus Dauerbeleuchtung zurück (Tabelle 19). 


Tabelle 18. Balantium. 5. Sp.-B. Tabelle19. Balantium. 5.Sp.-B.; 15 Std. 









































Je 20 Messungen. hell, 9 Std. dunkel. Je 20 Messungen. 
Be L Bı 
3 |15,5| 7,0 [15,5] 7,0 |15,5| 7,0 J hs] 7,0|15,5| 7,0 15,5 | 7,0 
A 102 38 42 A 102 38 
E. nach E. hell |146 | 142 | 56 | 54 | 78 | 74 
2 Tagen | 114] 127 | 43 | 43 | 58 | 60 E. ver- 
E. nach dunkelt |141 | 139} 52 | 48 | 69 | 68 
agen 0 
4% MORE FO} | 6 AnschlieBend sei iiber Versuche 
E. nach à nu 











genüber dem 5. Sp.-B. zeichnet sich 
der 6. Sp.-B. dadurch aus, daß eine Verschiebung in ein Hauptabsorp- 
tionsmaximum des Chlorophylls stattfindet. Junge Keimstadien waren 
in 4 Tagen nur wenig gewachsen. Die Intensität in der Entfernung 
15 cm wirkt ungiinstiger als die in 20 cm. Sie hemmt die Entwick- 
lung. Mit weiterer Abnahme der Intensität nimmt das Gesamtwachs- 
tum, wie im 5. Sp.-B., ab. 

Versuche mit dem 7.Sp.-B. ergaben, daB Keimstadien innerhalb 
von 3 Tagen fast gar nicht an Lange zunahmen. Es wurde nicht einmal 
der Wert an Lange erreicht, den die im Dunkeln gehaltenen als Strah- 
lungsnachwirkung zeigten, sondern das Wachstum wird aktiv gehemmt. 
Die Objekte entfärbten sich. 

4) Der 8. und 4. Spektralbezirk. 

Die Wirkung des 3. Sp.-B. ist, je nach dem Entwicklungsstadium, 
eine verschiedene. Jiingere Keimstadien (zwei bis drei Zellen) gehen in 
kurzer Zeit (2 Tage) zur Prothallienbildung über; deren Spitzenzellen 
wachsen in hôchster Intensität bereits nach 4 Tagen, in niederen In- 
tensitäten entsprechend später aus. Werden Vergleichskulturen nur 
15 Stunden belichtet, 9 Stunden verdunkelt, so erfolgt auch in höchster 
Intensität kein Auswachsen (Abb. 21). 
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Im Tageslicht gewachsene Prothallien wurden dauernd den Strahlen 
des 3. Sp.-B. ausgesetzt (Tabelle 20). Auswachsen erfolgte nicht. Man 
. konnte darnach annehmen, daß den Wellenlängen 540—580 kein aus- 
gesprochen spezifischer, die Streckung — ähnlich wie der 2. Sp.-B. — 
fördernder Einfluß auf die Prothallien zukommt. Wohl aber ist ein 
solcher auf junge Keimstadien vorhanden. 


Die Versuche zum 
Vergleich des 3. und 
4.Sp.-B. wurden wegen SR 
der dazu nétigen länge- ee 


Abb. 21. Balantium. Abb. 22. Balantium. Prothallien. Abb. 28. Balantium. Prothallien. 

3. Sp.-B.; 1 dauernd hell; a Ausgangsform; b 3. Sp.-B.; a Ausgangsform; 6 8. Sp.-B.; 
2 teilweise verdunkelt c 4. Sp.-B.; 1 nach 6 Tagen; c 4.Sp.-B.; 1 nach 4 Tagen; 
(s. Text). 2 nach 9 Tagen. 2 nach 6 Tagen; 8 nach 9 Tagen. 


Tageslicht angesetzt (Tabelle 21). Die geringere Intensität im 4. Sp.-B. 
konnte auch in diesem Fall vernachlässigt werden. Im 3.Sp.-B. wachsen 
die Scheitelzellen schon nach 6 Tagen, im 4. Sp.-B. erst nach 20 Tagen 
aus. Die Breite ist im 3. Sp.-B. geringer als im 4. Sp.-B. (Tabelle 21, 
Abb. 22). Aus jungen Keimstadien entstehen in beiden Sp.-B. nach 
4 Tagen Prothallien, deren Scheitelzellen im 3. Sp.-B. nach 6, im 4. Sp.-B. 














Tabelle 20. Balantium. 3. Sp.-B. Tabelle 22. Balantium. 3. u. 4. Sp.-B. 
Dauerbeleuchtung. Je 20 Messungen. Tageslicht. Je 20 Messungen. 
J L Bı Ba L Bı Bz 
A — | 270 | 44 | 102 Filter | 3 [4/3 ]4 {3 | 4 
E. nach 
6Tagen| 3,9 | 338 | 55 | 123 A 84 36 43 
M 9,9 | 409 | 62 | 127 E.nach 
PR 17,6 | 563 | 65 | 138 4 Tagen | 109 | 101 | 38 | 38 | 54 | 55 
Bi 39,72| 581 | 67 | 151 E.nach 














ù 6 Tagen | 132 | 109 | 39 | 41 | 56 | 58 
Tabelle 21. Balantium. 3. u. 4. Sp.-B. E. nach 





























Tageslicht. Je 10 Messungen. 9 Tagen | 149 | 126 | 39 | 42 | 57 | 61 
L R 

h9T: uswachsen (Tabelle22, 

Filter Sf OP Behe pres 3) = F 
A 118 51 Das starke Auswachsen der Schei- 
E. nach telzellen ist bedingt durch die Wellen- 
linn ay 141 | 138 | 81 | 82 längen 540—580 (Tabelle 21). Aber 
9 Tagen| 162 | 151 | 84 | 90 auch den Wellenlängen 500—540 


27* 











416 J. Stephan: Untersuchungen über die Lichtwirkung bestimmter 


kommen spezifische, das Auswachsen, jedoch nicht in so starkem Maße, 
bedingende Wirkungen zu. Auch tritt das Auswachsen nach Wegnahme 
der Wellenlängen 540—580 erst nach relativ langer Zeit ein. Daß, wie 
oben erwähnt, ältere Prothallien im 3. Sp.-B. nicht auswuchsen, hatte 
seinen Grund darin, daß die Einwirkungszeit dieses Sp.-B. zu kurz war. 
Außerdem vermögen ältere Stadien wachstumsändernden Einflüssen 
viel stärkeren Widerstand entgegenzusetzen als jüngere Stadien. Zur 
ang der eben dargelegten Ansicht trägt folgender Versuch bei: 

Ältere Prothallien wurden dem 3. und 4. Sp.-B. am Tageslicht aus- 
gesetzt. Nach 14 Tagen war 
unter dem Filter 3 ein Aus- 
wachsen der Scheitelzelle an- 
gedeutet, während die Formen 
unter Filter 4 durchaus nor- 
mal, wenn auch recht langsam 
wuchsen. Erst nach einem Mo- 
nat traten auch hier die ersten 
Anzeichen eines beginnenden 
Auswachsens der Scheitelzelle 
hervor. 

Es ist bekannt (KLEBs), daß 
lange, im 2. Sp.-B. entstandene 
Zellfäden von Pteris longifolia 
im 5. Sp.-B. zur Prothallien- 
bildung übergehen. Dasgleiche 
gilt für Balantium. Auch konn- 
te beobachtet werden, daß der 


Übergang zur Prothallienbil- 


—— er dung desto früher erfolgt, je 
eS: vis Puen, 4 nach 18 Tagen, 5 nach Kürzer, also jünger die Fäden 
5 Wochen; & nach 12 Tagen 3. Sp.-B. sind. Da im 3. und 4. Sp.-B. 


ebenfalls Prothallien gebildet werden können, ist dieselbe Wirkung auf 
Fadenformen zu erwarten. Untersucht wurden sowohl Balantium wie 
auch Pteris. Im 3. Sp.-B. traten weder Quer- noch Längsteilungen auf. 
Im 4. Sp.-B. hingegen wurde der Faden an seiner Spitze breiter; Quer- 
und Längsteilungen traten auf; nach 12 Tagen war eine Scheitelzelle 
ausgebildet, und von diesem Zeitpunkt an schritt die Prothallienbildung 
vollkommen normal vorwärts. In dem langen Faden, an dessen Ende das 
Prothallium gebildet wurde, traten nur ganz vereinzelt Quer-, dagegen 
niemals Längsteilungen auf. Ihre ursprüngliche Breite behielten sie 
(Kıess: Fixierung dieser fadenförmigen Stadien). Sekundäre Rhizoiden 
wurden in den Basalzellen des neu entstandenen Prothalliums gebildet. 
Eine dauernde Erhaltung der Prothallien, wie im 5. Sp.-B., gelang nicht. 
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Nach 5 Wochen hatte zwar die Größe weiterhin zugenommen, die Scheitel- 
zelle war gestreckt (Abb. 24) und nach einer weiteren Woche deutlich 
ausgewachsen. 


e) Die Wirkung des 1. Spektralbezirkes im Vergleich mit derjenigen 
der Dunkelheit. 

Junge Keimstadien (zwei bis drei Zellen) sind im 1. Sp.-B. breiter 
und kürzer als im Dunkeln (Tabelle 23). Auch ist die Zahl der Quer- 
teilungen eine größere (Abb. 25). Bei älteren Prothallien tritt im Gegen- 
satz zur Dunkelheit die Herzbucht auf. 


Lange, im 2. Sp.-B. entstandene Fäden ver- 
breitern sich an der Spitze; auch treten Quer- 
teilungen auf. Beides, Querteilungen und Ver- 
breiterung unterbleibt im Dun- 
keln. Längsteilungen treten we- 
der im 1. Sp.-B. noch im Dun- 
keln auf (Abb. 26). 

Unterschiede in der Wirkung 


verschiedener Intensitäten las- ‚np. 25. Balantium. Abb. 26. Balantium. 
sen sich ebenfalls feststellen 13 es ar; = 4 1.8p.-B.; 
(Tabelle 24). Hohe Intensität : ‘ 
hemmt das Wachstum. In J = 447,5 ist die Gesamtentwicklung am 
günstigsten; unterhalb dieser nimmt sie ab. Alte Prothallien zeigen 
im Dunkeln nur einen äuBerst geringen Gesamtzuwachs, während junge 
Prothallien bis zu 50% (Tabelle 23) ihres Ausgangswertes, eben ange- 
keimte Sporen sogar bis 100%, an Lange zunehmen können (Tabelle 25) 
(Strahlungsnachwirkung). 























Tabelle 23. Balantium. 750 Watt. Tabelle 24. Balantium. Juni 1927 
nach 6 Tagen. Je 10 Messungen. nach 8 Tagen. Je 10 Messungen. 
L Bı Bz L Bi Bz 

A 76 33 37 A 79 | 34 38 

1, Sp.-B. 110 46 53 Sonnenlicht 125 46 54 
Dunkel 115 36 42 J =447,5 132 | 48 59 
J= 52,2 119 | 43 46 

Dunkel 111 36 41 











Kuxps (1917) sagt: „Es ließ sich also ein besonderer Einfluß der 
infraroten Strahlen nicht nachweisen; sie wirken nicht anders als die 
Wärme eines dunklen Thermostaten, im wesentlichen hemmend.‘ Außer 
für die Keimung wurde auch für die anderen Entwicklungsstadien die 
Wirkung höherer Temperaturen untersucht. Temperatursteigerung 
hemmt das Wachstum (Tabelle 26). Die Wirkung des 1. Sp.-B. ist keine 
Wärmewirkung. Der Kızsssche Satz dürfte nach meinen Untersuchun- 
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Tabelle 25. Balantium. Zuwachswerte in Tabelle26. Balantium. Dunkel bei 
‘ des Ausgangswertes. versch. hoher Temperatur. 























os | 2 - | 2 Je 10 Messungen. 

Weiß hin er L Bı Ba 

Zuwachsin®/,) Dunkel Je 
a 22° 111 36 41 
Nach 2Tagen| 63,5 | 5,5| 85 63,8 35° 105 36 40 
Nach 4 Tagen | 35,7 | 13,9 | 42,1 | 216,8 40° 90 35 38 
Nach6Tagen| 0,8| 0 72,1 | 152,8 45° 79 34 38 
A 79 34 38 

















gen für Balantium nicht zutreffen. Zweifellos wird in der doppelten 
Dicke der von KLeBs verwendeten Ebonitplatte und ihrer damit ver- 
bundenen erheblich geringeren Energiedurchlässigkeit die Ursache der 
von ihm gefundenen ‚Unwirksamkeit‘ der Strahlen des 1.Sp.-B. zu 
suchen sein. 

Ergebnis: Sowohl im weißen Licht, wie auch im 5. Sp.-B., nimmt 
mit Zunahme der Intensität das Gesamtwachstum der Prothallien zu. 
Im 2.Sp.-B. entstehen auch in höchster Intensität keine Prothallien ; 
Länge, Breite und Querteilungen der Fäden sind von der Intensität 
abhängig. Im 3. und 4. Sp.-B. können Prothallien wohl gebildet werden, 
bleiben aber weiterhin nicht als solche bestehen. Die Strahlen des 
1. Sp.-B. hemmen die Längs-, fördern Breitenentwicklungen und Quer- 

teilungen. In Verbindung mit den Strahlen des 2. Sp.-B. wirken 
sie der Breitenentwicklung und den Querteilungen entgegen, 
aber fördern die Streckung. Dunkelheit hemmt allgemein jeg- 
liches Wachstum. 

2. Pteris longifolia. 

Im 3. Sp.-B. entstehen aus den Sporen lange, fast gänzlich 
ungeteilte Keimfäden. Ältere Stadien gehen zur Prothallienbil- 
dung über, wachsen aber in hoher Intensität durchaus nicht so 
langsam, wie es von KLegs beobachtet wurde (Tabelle 27). Das 

Abb.27, von KLeBs gefundene Auswachsen wurde ebenfalls festgestellt ; 
bo + jedoch ist es von der Intensität stark abhängig. Auch wuchsen 
~" nicht immer Scheitelzellen, sondern oft Randzellen aus, so, wie 
es bei alten Prothallien von Balantium im 2. Sp.-B. erfolgte (Abb. 27). 
Eine neunstiindige Verdunkelungsperiode erwies sich, kombiniert mit 
hoher Intensität, als allgemein férdernd auf das Wachstum (Tabelle 27). 
In niederer Intensität fördert dieselbe Verdunkelungsperiode nur die 
Längs-, hemmt dagegen die Breitenentwicklung. Ein Auswachsen er- 
folgte nicht. 

Nach den über das Auswachsen im 3. Sp.-B. an Balantium erhaltenen 
Ergebnissen war es zu erwarten, daß auch bei Pieris ein solches in nie- 
deren Intensitäten erfolgt. Und zwar müßte es eintreten, entweder 
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Tabelle 27. Pteris, 3. Sp.-B., 9 Std. dunkel, 15 Std. hell. Je 20 Messungen. 
J L | m |» z |[m | Bemerkungen 

Gültig für Kulturen 
aus Dauerbeleuchtung 








hell verdunkelt 





A — |133 | 41 | 52 | 133 | 41 | 52 a 
E. nach 6 Tagen | 2,9] 178 | 52 | 69 | 189 | 51 | 65 os 
” 4,4| 206 | 56 | 69 | 210 | 54 | 68 | Minimales Auswachsen 
der Spitzenzelle. 
mn 9,9; — | — | — 1213 | 65 | 70 | Auswachsen maximal, 
nicht meBbar. 


a 17,6| 230 | 60 | 70 | 241 | 61 | 72 | Auswachsen vereinzelt. 

> 39,7 | 240 | 64 | 88 | 248 | 64 | 91 — 
nach entsprechend längerer Einwirkungsdauer niederer Intensität, oder 
wenn die Prothallien eine bestimmte GréBe, also ein gewisses Alter er- 
reicht haben. Die Prothallien wachsen aber in hôchster Intensität nicht 
aus. Das Auswachsen ist also weder von der Einwirkungszeit der 
Strahlen noch von einem bestimmten Alter der Prothallien abhängig, 
sondern lediglich von der im einzelnen Fall gebotenen Intensität. Wenn 
also Kuxzss schreibt: ,,... Keimfäden, die zur Flächenbildung über- 
gehen, später wieder auswuchsen und darauf noch einmal an ihrer 
Spitze Prothallien bildeten‘, so sagt das nichts anderes, als daß dieses 
Auswachsen von der Intensität ebenso abhängig ist, wie die Bildung 
normaler Prothallien. KLEBs mußte diese Ergebnisse erhalten, da seine 
am Tageslicht angesetzten Versuche dauernd Intensitätsschwankungen 
unterworfen waren. Wir haben hier wieder ein Beispiel dafür, wie un- 
zulänglich auch noch so sorgfältige Versuche am Tageslicht sind. 

Im 4. Sp.-B. wuchsen, entgegen den Kıessschen Angaben, die Pro- 
thallien nicht aus. Die Annäherungen der Wirkungsweisen des 3. Sp.-B. 
an den 2. und des 4. an den 5. Sp.-B. bleiben bestehen. 

Tabelle 28. Pieris. 750-Wattlampe Tabelle 29. Pteris. Zuwachs in °/, des 


















































nach 6 Tagen. Je 10 Messungen. Ausgangswertes. 
L |Bı| Be| Bemerkungen L| Bi | Be] L | Bi | Bs 
A 150134 | 34 8 1. Sp-B. Dunkel 

1. Sp.-B. | 196 | 44/50 Viel Quer- Nach 6,5 | 13,0| 4,7} 5,4| 10,6 | 3,5 
teilungen 2 Tagen 

Dunkel | 202/38 | 40 Wenig Quer- Nach [9,1]21,0|7,2| 1,1| 22124 
teilungen 4 Tagen 

Nach /|8,1] 22171] 0 | 0 | O 
5 Tagen 




















Auf jiingere Keimstadien wirkt der 1. Sp.-B. genau wie auf Balan- 
tium (Tabelle 28). Bei älteren Prothallien nimmt im 1. Sp.-B. gegen- 
über Dunkelheit das Gesamtwachstum zu (Tabelle 29). 
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3. Equisetum palustre *. 

Auch bei Equisetum sind deutliche Gestaltungsunterschiede an den 
in verschiedenen Intensitäten der einzelnen Sp.-B. entstandenen Formen 
zu erkennen, die aber wieder in ihrer spezifischen Ausgestaltung von der 
Qualität abhängig sind und erst in zweiter Linie durch die Intensität 
innerhalb der Qualität beeinflußt werden. 

Es sei hier nur über Versuche berichtet, die mit jungen Keimstadien ange- 
setzt wurden, da die Keimversuche, bald nachdem Keimung eingetreten war, mit 
Rücksicht auf die hohen Lichtkosten abgebrochen wurden. Die spezifischen Aus- 
wirkungen der Qualitäten machten sich nach Eintritt der Keimung bereits deut- 








wi ng, vol. Abb. 28, 3. 





lich bemerkbar und stimmten mit den an jungen Keimstadien gewonnenen Er- 

Je höher die Intensität des weißen Lichtes ist, desto ausgeprägter 
ist ein körperliches Wachstum und eine im Gesamthabitus gedrungene 
Gestalt betont (Abb. 28, 1). Sinkt die Intensität, so geht das körperliche 
Wachstum in ein Flächenwachstum über (Abb. 28, 2), die Formen wer- 
den gestreckter, fadenförmiger und die Spitzenzellen wachsen fast immer 
ohne Verzweigungen aus. In J = 71,9 ist das Auswachsen der Spitzen- 
zelle maximal (Abb. 28, 3). In niederen Intensitäten wird es immer 
geringer; auch geht das Flächenwachstum wieder in ein körperliches 

1 Eine Beurteilung der in den verschiedenen Qualitäten bewirkten Gestaltung 
kann bei Equisetum nur durch einen Vergleich der Zeichnungen geschehen, da 
Messungen infolge der komplizierten Gestalt gänzlich unmöglich sind. 
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Wachstum über, wenn auch nicht in so starkem Maße wie in höchster 
Intensität. 

In der Intensität 18 (Abb. 29, 2) des 2. Sp.-B. ist das Auswachsen 
(ohne Verzweigung) und Aufrichten der Spitzenzelle maximal. Mit Ab- 
nahme der Intensität wird es geringer und hôrt endlich ganz auf (Abb. 29, 
3—5). Die in niederster Intensität entstandenen Formen ähneln in 
ihrer Gestaltung wieder denen aus höchster Intensität, zeigen wieder 
Verzweigungen wie diese auch, nur sind sie insgesamt entsprechend 
kleiner. In höchster Intensität wächst die Spitzenzelle nicht aus. Ver- 

mutlich wird zwischen J = 18 und 
40,2 ebenfalls ein Auswachsen statt- 

















\ A 


Abb. 29. Abb. 30. Abb. 31. 
Abb. 29. Equisetum. Prothallien. 2. Sp.-B. 1 J = 40,2; 23=18; 8 J=8; 43 =45; 5 J =0,9. 
Abb. 30. Equisetum. Prothallien. 5. Sp.-B. 1 J = 15; 2 J =6,9; 83 = 2,4. 
Abb. 81. Equisetum. Prothallien. 1 3. Sp.-B.; 2 4. Sp.-B. 


finden, welches geringer als in 18 sein wird und einen gleichen Abfall 
vom Maximum nach hoher Intensität darstellen wird, wie es nach nie- 
deren Intensitäten der Fall ist. Eine Untersuchung war leider nicht 
möglich, da die Intensitäten zwischen 40,2 und 18 fehlten. 


Im 5. Sp.-B. ist das Auswachsen der Spitzenzelle in höchster Inten- 
sität am größten. Mit sinkender Intensität nimmt es ab und bleibt 
endlich gänzlich aus (Abb. 30). Im Gegensatz zu Formen aus anderen 
Sp.-B. ist neben dem Vorhandensein größerer Breite und von Verzwei- 
gungen wieder eine gedrungenere Gestalt bevorzugt. 

Ein Vergleich der Formen aus dem 3. und 4. Sp.-B. lehrt (Abb. 31), 
daß bei Intensitätsgleichheit der beiden Sp.-B. die Streckungsförderung 
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im 4. Sp.-B. eine viel gréBere ist als im 3. Ein geringes Auswachsen ist 
auch dort noch angedeutet. ; 

Da geringe Intensitäten des 2. Sp.-B. das Auswachsen hemmen, 
dürfen wir annehmen, daß der 3. Sp.-B. gegenüber dem 4. infolge seines 
Gehaltes an Strahlen der Wellenlängen 540—580 ebenfalls das Aus- 
wachsen hemmt. In der Tat ist die Streckung jüngerer und älterer 
Stadien im 4. Sp.-B. eine größere als im 3. (Abb. 31). Zweifellos werden 
sowohl die Wellenlängen 460—500, die auch im 5. Sp.-B. enthalten sind (!), 
als auch die Wellenlängen 500—540 
an dieser Streckung mitwirken. 

Bei Formen, die im 1. Sp.-B. ge- 
halten wurden, ließ sich eine deut- 
liche Größenzunahme ohne Aufrichten 
und Auswachsen der Spitzenzelle fest- 
stellen, welche aber nach 6 Tagen all- 
mählich zum Stillstand kam (Abb. 32). 
Im Dunkeln hingegen findet nur ein 
äußerst geringes Wachstum statt. Be- 
reits nach 2 Tagen konnte in ihnen 
keine Stärke mehr (ScHuLz) nachge- 
Abb. 32. wiesen werden, während in Formen 
SER I ey Sp-B.; 3 dunkel. Ben. aus dem 1. Sp.-B. (selbstverständlich 
Abb. 33. Equisetum. Keimung. 2.Sp.-B.; auch in denen aus anderen Sp.-B.) 
: pe ing H + Bunz ne + eine deutliche Stärkereaktion erhalten 

5 nach 3 Tagen; 6 nach 5 Tagen. wurde. 


Die Rhizoiden erreichen in weißem Licht in allen Intensitäten eine beträcht- 
liche Länge. Nach einer Angabe von SADEBECK in ENGLER-PRANTL (1902, I 4) 
sollen die Rhizoiden im direkten Sonnenlicht negativ heliotropisch sein, was nicht 
bestätigt werden konnte. Die Rhizoiden waren nicht nur im schwachen Licht, 
sondern auch im direkten Sonnenlicht positiv heliotropisch. 

Im 2. Sp.-B. wurden nur in der Intensität 40,2 sofort nach Eintritt der Kei- 
mung, also nach Abgliederung einer Spitzenzelle, Rhizoiden gebildet (Abb, 33). 
Die Rhizoidzelle ist aber viel kleiner als im weißen Licht und liegt in fast allen 
Fällen an der Seite der fadenförmigen, zumeist nur mit Querteilungen versehenen 
Entwicklungsstadien. 

Die Rhizoiden junger in den 2, Sp.-B. gebrachter Keimstadien wachsen auf 
dem Substrat weiter, sind aber an ihren Enden tordiert (Abb. 29). Weder im 
weißen Licht, noch in anderen Sp.-B. konnten derartige Torsionen beobachtet 
werden, Im 3, und 4, Sp.-B, erfolgt die Rhizoidbildung wie im 2. Sp.-B. und im 
weißen Licht niederer Intensität: es gliedert sich eine kleine seitlich gelegene 
Zelle ab, aus welcher das Rhizoid treibt. - 
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Jede Lichtqualität übt auf die verschisdenen 

‘eine ihrer Natur entsprechende spezifische Wirkung aus. Keiner Licht- 
qualität allein gelingt es die Bildung von Prothallien zu veranlassen, 
die den im weißen Licht gewachsenen in ihrer Gesamtentwicklung glei- 
chen. Es galt jetzt der Frage näherzukommen: Ist es möglich, durch 
succedane Summierung von zwei und mehr Qualitäten den normalen 
Typus, sowie normale Gesamtentwicklung zu erreichen? 

Die Qualität wechselte alle 24 Stunden. Bei Formen aus dem 
Wechsel des 2. und 3. Sp.-B. waren die Spitzenzellen nach 12 Tagen 
ausgewachsen. Der 3. Sp.-B. hemmt in geringem Maße die Streckung. 
Im Wechsel mit dem 5. Sp.-B. ist die Hemmung des Streckungswachs- 
tums und die Zunahme der Breite und der Querteilungen eine viel 
größere (Abb. 34). Längsteilungen waren auch 
in den mit dem 5. Sp.-B. gewechselten Kul- 
turen nicht aufgetreten. Aus Tabelle 30 geht 
klar hervor, daß der streckungsfördernde Ein- 
fluß des 2.Sp.-B. viel stärker ist (sogar bei b 
niederer Intensität) als der streckungshem- a 
mende des 5.Sp.-B. bei etwa fünffacher In- 
tensität. Durch einen Wechselder beiden Quali- SR ee net 
täten in gleichen Zeiten gelingt es nicht, nor- 6,8;53.8p.-B.7,5mit5.8p.-B.3,1; 
male Prothallien zu erhalten, nicht einmal eine ° * ®P--®- 10,1 mit 5. Sp.-B. 8,8. 
Annäherung an diese. Vielmehr ist de Gestaltung nach den für den 
2. Sp.-B. charakteristischen Formen stark verschoben. 

Eine im 2.Sp.-B. 24 Stunden gehaltene Kultur, in welcher die 
Spitzenzellen stark ausgewachsen waren, wurde 24 Stunden weißem 
Licht ausgesetzt. Das Auswachsen war, abgesehen von ganz wenigen 
Fällen, vollkommen rückgängig gemacht. Eine andere Schale aus dem 
2.Sp.-B. wurde in die auf alle untersuchten Stadien ungünstig wir- 
kende Intensität 71,9 gebracht. Nach 24 Stunden war das Auswachsen 
nicht etwa rückgängig gemacht, sondern stark gefördert. Nach weiteren 
6 Tagen hatten sich Formen gebildet, wie sie in Kulturen aus dem 
2.Sp.-B. erhalten wurden. Zwei weitere Kulturen, die ebenfalls ein 
Auswachsen nach 24stündiger Beleuchtung im 2. Sp.-B. zeigten, wurden 
in weißes Licht von der Intensität 46,7 und 29,1 gebracht. In 46,7 blieb 
ein geringes Auswachsen dauernd erhalten. In 29,1 war bereits nach 
2 Tagen keine Spur eines vorhanden gewesenen Auswachsens mehr 
sichtbar. Die Prothallien wuchsen durchaus normal weiter. Mit diesen 
Versuchen war erneut der Beweis erbracht, daß es sich nicht um eine 
Vergeilungserscheinung als Folge zu geringer Intensität des weißen 
Lichtes, sondern um eine reine Intensitätswirkung handelt. 


c 
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Da bei 24stiindigem Wechsel der verschiedenen Qualitäten die Wir- 
kung des 2. Sp.-B. sowohl diejenige des 3., als auch die des 5. Sp.-B. 
beträchtlich übersteigt, schien es ratsam, die Zeiten fiir die Beleuchtung 
im 2. Sp.-B. gegenüber der in anderen Sp.-B. stark zu verkiirzen, die 
Lichtmenge herabzusetzen. Die Kulturen wurden 6 Stunden im 2. Sp.-B. 
gelassen, 18 Stunden entweder dem 3. oder dem 5. Sp.-B. ausgesetzt 
(Tabelle 31). Ein Wechsel des 2. mit dem 5. Sp.-B. ruft dem normalen 

näherkommende Formbildungen hervor, als ein Wechsel des 2. 
mit dem 3. Sp.-B. Prothallien wurden aber niemals gebildet. Der oben 
geschilderte Einfluß des 3. Sp.-B. auf jüngere Stadien (Auswachsen) 

tritt ebenfalls wieder stark in Erscheinung. Der Vergleich von 1 und 2 
(Tabelle 31) bestätigt, daß die Strahlen des 2. Sp.-B. geringerer Intensität 
die Streckung fördern, die Breitenentwicklung hemmen. Die größere 
Breite von 3 und 4 gegenüber 1 und 2 ist bedingt durch den 5. Sp.-B. 
Die größere Breite aber von 4 gegenüber 3 ist wieder hervorgerufen 
durch hohe Intensität des 2. Sp.-B. 

Grundsätzlich müssen wir hier zwei verschiedene Wirkungen des 
2. Sp.-B. auseinanderhalten. Nämlich einmal die die Streckung — 
Gegensatz zum 3. und 5. Sp.-B. — allgemein fördernde, also eine Qualitäts- 
wirkung. Zweitens aber die Streckung fördernde, Breitenentwicklung 
und Querteilung hemmende Wirkung niederer Intensität, Streckung 
hemmende, Breitenentwicklung und Querteilung fördernde Wirkung 
hoher Intensität, also eine Intensitätswirkung. 


Tabelle 30. Balantium. Wechselbeleuchtung. Je 20 Messungen. 






































Bı Bz Bemerkungen 
T 6| 12 6 | 12 6 | 12 
A 76 33 37 
E 216 | 452 | 30 | 28 | 58 | 55 | „Rot“ 2,8 gewechselt m. „Grün“ 9,9 
E 140 62 | 63 | „Rot“ 2,8 gewechselt m. „Blau“ 15,5 
Tabelle 31. Balantium. Wechselbeleuchtung 6 Tage. Tabelle 32. 
Je 20 Messungen. Balantium. 6 Std. hell, 
18 Std. dunkel. Je 20 
L | Bil B Bemerkungen Messungen. 
A | 70137139 J L | Bil Be 
E. 1 | 282 | 32]42| „Rot“ 1,8 gewechselt m. „Grün“ 6,3 
E.2|227|35)46) , 64 » w» » 63 A | — | 70/37/39 
E.3|196|46|51) „ 11 4, » »Blau* 38 E.3 | 1,1) 211) 28/39 
E.4/173|47|65) , 101 » . » » 38 E1| 18197120142 
E. 5|123|49|56|,Grin* 7,9 , » » 31 E.2| 64) 189/31) 43 
E. 4 | 10,1 | 175 | 33 | 45 


























Die Intensitätswirkung findet einen weiteren Beleg durch folgenden 
Parallelversuch, der eigentlich nur den Zweck hatte, den EinfluB des 
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Wechsels mit dem 3. oder 5. Sp.-B. zu bestätigen. Kulturen wurden 
genau wie oben (Tabelle 31) abwechselnd je 6 Stunden im 2. Sp.-B. 
beleuchtet, 18 Stunden aber, während deren die Kulturen 1—4 dem 
3. bzw. 5.Sp.-B. ausgesetzt waren, verdunkelt. Es bestätigt sich 
wiederum (Tabellen 31, 32), daB der 3. Sp.-B. in jungen Stadien 
ein Auswachsen hervorruft. Diese Wirkung kommt noch zu der Strek- 
kungswirkung des 2. Sp.-B. hinzu. Da aber der 3. Sp.-B. zugleich, wenn 
auch nicht so stark wie der 5. Sp.-B., die Breitenentwicklung fördert, 
so sind die Zellfäden breiter als jene, die 18 Stunden verdunkelt waren. 
Die Streckungshemmung und Förderung der Breitenentwicklung des 
5. Sp.-B. gegenüber Dunkelheit tritt ebenfalls deutlich hervor. Mit 
diesen Versuchen kann zugleich auch gezeigt werden, daß eine nur sechs- 
stündige Beleuchtung im 2. Sp.-B. und darauffolgende 18stündige Ver- 
dunkelung keineswegs aus den jungen Keimstadien die Entstehung, 
sondern nur die Erhaltung normaler, bereits im weißen Licht (Abb. 19, 
Tabelle 16) gebildeter Prothallien bewirken kann. 

Die beim Wechsel vom 3. und 5. Sp.-B. (6 Stunden und 18 Stunden) 
entstandenen Formen kommen den normalen aus weißem Licht weit 
näher als jene aus dem Wechsel des 2. mit dem 3. Sp.-B. einerseits und 
mit dem 5. Sp.-B. andererseits (Abb. 34). Sogar Längsteilungen treten 
auf. Dies ist wieder ein Beweis, daß der 2. Sp.-B. diesen entgegenwirkt. 

Der Wechsel des 2. mit dem 5. Sp.-B. wirkt günstiger als der des 2. 
mit dem 3. Sp.-B. Im Wechsel des 3. mit dem 5. Sp.-B. aber entstehen 
Formen, die den im weißen Licht entstandenen nahekommen. Es er- 
scheint darnach nicht ausgeschlossen, daß durch succedane Summierung 
sämtlicher im weißen Licht simultan wirkender Qualitäten Prothallien 
mit normaler Gestalt und gleicher Gesamtentwicklung entstehen können 
wie in diesem. Die Frage, ob die Einwirkung der Qualitäten simultan 
sein muß, oder succedan erfolgen kann, ist auch ernährungsphysiolo- 
gisch von großem Interesse. 

Der Wechsel des 2., 3. und 5. Sp.-B. nacheinander wurde in diesem 
Versuch nach je einer Stunde Beleuchtungszeit vorgenommen. Nach 
der Formel J-t = c, wurde die im weißen Licht gebotene Lichtmenge 
nach bestimmter Zeit berechnet. Nach derselben Formel erfolgte die 
Berechnung der an einem Tage bei dauerndem Wechsel gebotenen Licht- 
menge c,. Durch entsprechende Umrechnung gelang es, Kulturen aus 
verschiedenen Entfernungen von der Lichtquelle an verschiedenen 
Tagen aus dem Wechsel bzw. aus weißem Licht zu vergleichen, bei denen 
das Produkt aus Intensität mal Zeit gleich war. Erst auf diese Weise 
war ein genauer Vergleich des ,, Nacheinanderwirkens“ und des ,,Gleich- 
zeitigwirkens‘‘ der Qualitäten möglich, da die gebotene Energiemenge 
in allen Vergleichsfällen ungefähr die gleiche war. Das Verteilungsver- 
hältnis der Qualitäten in weißem Licht ist allerdings ein anderes als in 
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diesem Fali, da ja durch die Filter bestimmte Sp.-B. herausgeschnitten 
werden. Dies sollte hier unberiicksichtigt bleiben. In keiner der unter- 
suchten Intensitäten gelang es normale Prothallien zu erhalten (Abb. 35, 
3). Die Scheitelzellen wuchsen aus. Die Wirkung des 2. Sp.-B. domi- 
niert also über die des 3. und 5.Sp.-B. Es ist klar, daß außer der 
Qualitätswirkung, die das Auswachsen bedingt, auch die Intensität des 
2.Sp.-B., der, wie wir sahen, in noch viel geringeren Intensitäten 
gegenüber dem 3. und 5. Sp.-B. die Streckung außerordentlich stark 
fördert, eine Rolle spielt. Daß eine Wachstumsänderung eintritt, ist 
Folge der Intensitätswirkung. Die Form der Wachstumsänderung ist 
Folge der Qualitätswirkung. Durch die lange Einwirkung des 2. Sp.-B. 
wird das Wachstum in bestimmter Richtung fixiert. Auch durch fol- 
gende Betrahlung der Objekte mit dem 3. und 5.Sp.-B. kann diese 

Fixierung nicht rückgängig gemacht werden. 


Daß außer diesen morphogenetischen Wir- 
kungen auch noch stoffwechselphysiologi- 
sche Vorgänge mitspielen, scheint meines 

Erachtens außer Zweifel. 
In einem weiteren Versuch wechselten 
die verschiedenen Qualitäten nach je 15 Mi- 
2 nuten Beleuchtungszeit. Es entstanden voll- 
+ kommen normale Prothallien (Abb. 35, 4). 

2 


Und zwar wurden z.B. trotz etwas niederer 

gebotener Lichtmenge bei einem Nachein- 

ander der Qualitäten Prothallien gebildet, 
Abb. 35. Balantium. 1 u. 2 Weiß während ein gleichzeitiges Einwirken, also 
ee A ne weißes Licht, keine normale Gestaltung, 

sondern Auswachsen der Spitzenzelle her- 
vorruft. Durch einen Fehler in der Energiemessung des Rot- und Grün- 
filters ergab sich, daß die bei einem Nacheinander der Qualitäten ge- 
botene Lichtmenge durchgängig zu hoch angesetzt worden war. Trotz- 
dem blieb das interessante Ergebnis bestehen: Bei einem Nacheinander 
der Qualitäten werden trotz insgesamt niedrigerer Lichtmenge als in 
weißem Licht normale, ja sogar größere Prothallien gebildet. 

Die Einwirkung der Qualitäten braucht also nicht gleichzeitig, son- 
dern kann nacheinander erfolgen. Vielleicht stellt die simultane Sum- 
mierung aller Sp.-B. im weißen Licht überhaupt nur eine günstige, 
keineswegs aber die günstigste Wachstumsbedingung dar. 


2. Catharinaea undulata. 


Für die Keimung von Catharinaea konnten, da sie bereits in kurzer 
Zeit eintritt, sowohl einstündiger als auch :/,stündiger Wechsel der 
Qualitäten untersucht werden. Auch hier war die beim Wechsel ins- 
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gesamt gebotene Lichtmenge eine geringere als im weiBen Licht (siehe 
oben). Die Versuche führten zu positiven Ergebnissen. Die Keimung 
- trat zur selben Zeit ein wie im Weiß; auch waren die entstandenen 
Formen die gleichen. Da aber in den Strahlen des 5. Sp.-B. überhaupt 
keine Keimung, im 3. Sp.-B. diese stark verzögert eintrat, lag der Ge- 
danke nahe, daß es sich bei der erhaltenen Keimung gar nicht um eine 
Additionswirkung der drei Sp.-B. handele, sondern lediglich um eine 
Wirkung des 2. Sp.-B. Es wurden deshalb Kulturen 1 Stunde lang mit 
den Strahlen des 2.Sp.-B. beleuchtet, 2 Stunden verdunkelt, dann 
wieder 1 Stunde beleuchtet usf. Nach 48 Stunden war keine einzige 
Spore gekeimt; sie hatten sich nur wenig vergrößert (20—23 u). 

Die oben erhaltene Keimung und die Entstehung normaler Formen 
ist also eine direkte Folge des Nacheinander der in weißem Licht gleich- 
zeitig einwirkenden Qualitäten. 

3. Equisetum palustre. 

Auch für Equisetum wurde ein Versuch angesetzt, in welchem in 
einstündigem Wechsel die verschiedenen Qualitäten nacheinander ge- 
boten wurden. Die Keimung trat durchaus normal ein. Die Formen 
aus den Wechselkulturen sind denen aus weißem Licht ähnlich. Nor- 
males Wachstum konnte aber im weiteren Verlauf nicht erhalten werden 
(Abb. 32, 8). Die Prothallien nehmen eine stark gestreckte Form wie 
im 2.Sp.-B.an. Es dürfte auch hier wahrscheinlich sein, daß der 2.Sp.-B. 
gegenüber dem 3. und 5. Sp.-B. in diesen relativ langen Beleuchtungs- 
zeiten dominiert und eine Fixierung der Wachstumsformen in dieser 
Richtung bedingt. Vielleicht ist auch die in diesem Falle geringere 
Lichtmenge in den Wechselkulturen die Ursache dieser anomalen Ge- 
staltung. Man muß aber bedenken, daß hier sowohl die Strahlen des 
3. wie des 5. Sp.-B. die Streckung fördern, wie überhaupt der Bildung 
von Formen entgegenwirken, die den in weißem Licht entstandenen 
ähneln. 

Bezüglich des Eintretens der Keimung aber bestehen keine Unter- 
schiede zwischen einem Nacheinander der Qualitäten und einem gleich- 
zeitigen Einwirken derselben in weißem Licht. 

Ein Versuch mit nur 1/,stiindiger Beleuchtungszeit in den einzelnen Sp.-B. 
konnte leider nicht mehr vorgenommen werden, da die Sporen zur Zeit dieses 


Versuches ihre Keimfähigkeit bereits verloren hatten. Ebenso mußten Versuche 
für die Keimung von Balantium wegen der Länge der dazu nötigen Gesamt- 


belichtungszeit wegfallen. 
V. Chloroplastengröße und Stärkegehalt. 
Bei der Beurteilung der über diese Punkte angestellten Versuche 
mußte man sich von vornherein darüber klar sein, daß die Frage der 
Chloroplastengröße im engsten Zusammenhang steht mit der Frage nach 
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dem Stärkegehalt. Aussagen allein über die Chloroplastengröße besagen 
nichts, wenn nicht ebenfalls über die in den einzelnen Fällen vorhandenen 
Stärkemengen Angaben gemacht werden können. Die Chloroplasten- 
messungen wurden an 6 Wochen alten Prothallien von Balantium ant- 
arcticum vorgenommen. Für die Größenmessung wurde im Anschluß 
an UrLriox (Zeitschr. f. Botanik 16, 1924) die Messung eines Durch- 
messers des Chloroplasten, und zwar der Längsachse, für ausreichend 
befunden. Die Mittelwerte wurden aus 30 Messungen für jeden einzelnen 


Tabelle 33. Balantium. Chloroplasten- Tabelle 34. Equisetum. Chloroplasten- 
größe und an re re größe und Stärkegehalt nach 4 Tagen. 























Sp-B. “ Bemerkungen Sp-B. | 3 | « Bemerkungen 
sg c se | Reichlich Stärke ban ms S | Reichlich Stärke 
1. Weniger Stärke als 1. |13,0/5,6/ Weniger als im 
im 5. Sp.-B. 5. Sp--B. 
2. 4,6 | Weniger Stärke als 2. | 45|7,0| Etwas weniger als 
im Weiß im Weiß 
3. 9, Weniger Starke als 3. 4,4 | 6,6| Etwas weniger als 
im 2. Sp-B. im 2. Sp.-B. 
4. 9, Etwas weniger als 5. 7,01 6,0| Etwas weniger als 
im 3. Sp.-B. im 3. Sp.-B. 
5. | 1 1| Etwas weniger als Dunkel| 0 |5,0| Keine Stärke 
im 4. Sp.-B. 
Dunkel} 0 [3,4 Keine Starke 





Fall erhalten. Infolge des bereits oben erwähnten Fehlers bei der Ener- 
giemessung war ein Vergleich von Werten aus verschiedenen intensitäts- 
gleichen Sp.-B. nicht in allen Fallen méglich. Die Werte fiir die Chloro- 
plastengröße weisen aber innerhalb großer Intensitätsdifferenzen nur 
geringe Schwankungen auf. Tabelle 33 lehrt, daß die Chloroplasten- 
größe vom weißen Licht bis zur Dunkelheit abnimmt. In gleicher 
Reihenfolge sinkt der Stärkegehalt. Besonders interessant ist ein Ver- 
gleich des 1.Sp.-B. mit Dunkelheit. Ein Versuch mit völlig stärke- 
freien Prothallien ergab, daß im 1. 8p.-B. Stärke gebildet werden kann. 
Eine geringere Stärkebildung in hoher Intensität, wie man sie nach den 
Urspruneschen Versuchen (siehe unten) hätte erwarten können, fand 
nicht statt. 

Eine Bestimmung der durch die Jodprobe nach Entfärben der Prothallien 
erhaltenen „Schwärzung“ an Hand einer „Schwärzungsskala‘“ (Ursprung 1918) 
wurde nicht vorgenommen, Die in den einzelnen Fällen erhaltenen Unterschieds 
waren so deutlich, daß ein Irrtum ausgeschlossen war. Auch wurde die Jodprobe 
mehrmals angestellt. Allein bei der Unterscheidung des Stärkegehaltes im 
3., 4. und 5. Sp.-B. mußte große Vorsicht angewendet werden, da zufolge der 


geringen Größenunterschiede auch der Stärkegehalt nur wenig schwankte. Über 
die in den einzelnen Sp.-B. erfolgte Starke-,, Bildung“ kann natürlich keine direkte 
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Aussage gemacht werden, da ja nicht von entstärkten Prothallien ausgegangen 

Formunterschiede (SENN) der Chloroplasten konnten nicht beob- 
achtet werden. Dagegen sei auf die bereits an anderer Stelle erwähnten 
_ Lageunterschiede nochmals hingewiesen. Im 2.Sp.-B. sammeln sich 
bei Balantium die Chloroplasten an der Spitze der Fäden an. Bei 
Catharinaea fand eine solche Chloroplastenansammlung nicht nur im 2., 
sondern auch im 3. Sp.-B. statt. Auch wurde Abwandern der Chloro- 
plasten aus der Spore und ihre Ansammlung an der ersten Querwand 
beobachtet. 

Auch an Equisetum wurden Untersuchungen über diese Fragen vor- 
genommen, die zu den gleichen Ergebnissen wie bei Balantium führten 
(Tabelle 34). Bereits SoHuLz (1902) gibt an, daß Equisetum- Prothallien, 
nachdem sie 24 Stunden im Dunkeln waren, keine Stärke mehr besaßen. 
Im 5. Sp.-B. war eine Abweichung der Chloroplastenformen von denen 
aus anderen Sp.-B. festzustellen. Die Chloroplasten sind, von oben ge- 
sehen, kreisrund, in Seitenansicht halbmondförmig, während die aus 
anderen Sp.-B. in Aufsicht breitoval, in Seitenansicht längsoval sind. 
Diese Ergebnisse wurden zweimal erhalten. Eine weitere Nachprüfung 
konnte leider nicht geschehen, da die Sporen ihre Keimfähigkeit ver- 
loren hatten, und andere nicht mehr zur Verfügung standen. Lageunter- 
schiede waren ebenfalls nur insofern vorhanden, als im 2. bis 5. Sp.-B. 
eine Ansammlung der Chloroplasten an den Spitzen der ausgewachsenen 
Zellen stattfand. 

Trotzdem nicht von entstärkten Prothallien ausgegangen wurde, 
ist ein Vergleich dieser Ergebnisse mit den von URSPRUNG (1918) an 
Phaseolus-Blättern gefundenen durchaus zulässig. Schon TIMIRIAZEFF 
(1890) wies darauf hin, daß die Stärkebildung im Spektrum von B bis 
wenig über D hinausreiche, dem Blau und Violett aber kaum eine Wir- 
kung zukomme. In der Tat gelang es auch Ursprung, eine Abnahme 
der Stärkebildung vom langwelligen Teil des Spektrums zum kurz- 
welligen Teil zu zeigen. Greift man aus der Urspruneschen Schwär- 
zungskurve verschiedene Sp.-B. heraus, so wird die Schwärzung, also 
die Stärkebildung vom ,,Rot“ zum ,,Blau“ immer geringer. Man kann 
aus dieser Kurve beliebige Sp.-B. herausschneiden, da ja für alle Wellen- 
längen die auf das Blatt fallende Energie dieselbe war. Aus meinen 
Versuchen an Balantium und Equisetum geht auch hervor, daß die 
Schwärzung stufenweise vom 2.Sp.-B. über den 3. und 4. bis zum 
5. Sp.-B. abnahm. 

Die Assimilationskurve fällt also von E (4 527) an, während die 
Absorptionskurve von E wieder ansteigt und etwa bei A 440 ihr Haupt- 
maximum erreicht. URSPRUNG macht darauf aufmerksam, daß ENGEL- 
MANN bei Aufstellung seiner Gleichung Z,,, = E,, die Gesamtassi- 
Planta Bd. 5. 1 28 
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milation in Rechnung setzt, wahrend für die Aufstellung der Schwär- 
zungskurve nur die Stärkebildung untersucht wurde. Es wire denkbar, 
daß im kurzwelligen Teil des Spektrums andere Stoffe, z. B. Zucker, 


in größerer Menge gebildet werden und an Stelle der Stärke treten. 
Solche Differenzen konnte URSPRUNG trotz eingehender Prüfung nicht 


feststellen. Da bei Elodea eine Abnahme des osmotischen Wertes nach 
dem violetten Ende des Spektrums stattfindet, folgert Urspruna 
weiter, daß bei Phaseolus-Blättern durch eine Herabsetzung des Turgors 
die Assimilation „auch bei normaler Kohlensäurezufuhr‘ geschwächt 
werden könnte, und „mit der Verminderung des Turgors der Schließ- 
zellen eine Verengerung der Spaltöffnungen und eine Erschwerung der 
CO,-Zufuhr zu erwarten‘ wäre. Prüfungen der Öffnungsweiten ergaben 
auch, daß diese im Blau enger sind als im Rot. Ursprung schließt dann 
damit, „daß das CO, im kurzwelligen Bezirk als begrenzender Faktor 
wirkt und das Fallen hierauf zurückgeführt werden kann‘. 

Bei spaltöffnungsfreien Pflanzen fällt aber dieser begrenzende Faktor 
weg, und es müßte die Assimilationskurve von E an einen ähnlichen 
Verlauf nehmen wie die Absorptionskurve, also steigen. Es konnten 
auch in der Tat bei Algen, sowie bei Sphagnum und Elodea im blau- 
violetten Teil des Spektrums höhere Werte als im grünen Teil gefunden 
werden (Knıep und MınpeEr, MEIınHoLpD). Angaben darüber, daß bei 
Intensitätsgleichheit der Sp.-B. im Blau höhere Werte erhalten wurden 
als im Rot, liegen meines Wissens nicht vor. Die größere Vermehrung, 
welche MEINHOLD im Blau gegenüber Grün erhielt, braucht aber ihre 
Ursache gar nicht darin zu haben, daß im Blau das Absorptionsmaxi- 
mum liegt, sondern kann durch die ungleiche Energiedurchlässigkeit 
in den verschiedenen Sp.-B. bedingt sein. 

Durch unsere hinter den Filtern angestellten Energiemessungen 
wissen wir nur über die auffallende Energie Bescheid, nicht aber über 
die von der Pflanze tatsächlich absorbierte Energie. Nehmen wir aber 
an, daß auch in diesem Fall die Absorption im blauen Teil des Spektrums 
eine maximale ist, so scheint doch die assimilatorische Wirkung dieser 
Strahlen in den von mir untersuchten Fällen eine außerordentlich 
geringe zu sein. Auch WARBURG und NEGELEIN berichten, „daß die 
Ausbeute beider Kohlensäureassimilation mit abnehmender Wellenlänge 
— in der Richtung von Rot nach Blau — abnimmt. Irgendeine Be- 
ziehung zwischen den Absorptionsbanden ist nicht zu erkennen. Die 
Ausbeute im Rot, einem Gebiete starker Absorption, ist größer als im 
Grün, einem Gebiete sehr schwacher Absorption, und im Grün größer 
als im Blau, dem Gebiete stärkster Absorption“. 

Immerhin wäre auch der folgende Fall nicht unwahrscheinlich. Die 
assimilatorische Wirkung der blauen Strahlen ist, entsprechend der 
Absorptionswirkung, eine recht erhebliche, und es entstehen deshalb in 
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ihnen Formen — wenigstens bei Balantium —, die denen aus weiBem 
Licht ähneln. In ihnen wird aber mehr Stärke abgebaut und zur Wand- 
bildung verbraucht, als in den Formen aus anderen Sp.-B., die den im 
weißen Licht entstandenen nur wenig bzw. gar nicht ähnlich sind. In- 
folgedessen wird auch in den Formen aus blauem Licht eine geringere 
Schwärzung erhalten als in denen aus anderen Sp.-B. Die geringere 
Schwärzung hat aber ihre Ursache durchaus nicht in einer geringeren 
assimilatorischen Wirksamkeit gerade dieser Strahlen, sondern findet 
ihre Erklärung durch den bei normaler Gestaltung, wie vielleicht über- 
haupt allgemein im 5. Sp.-B. bedingten größeren Verbrauch an Assimi- 
laten, sei es infolge stärkerer Atmung oder infolge Überführung reich- 
licher Stärkemengen in andere, für die Pflanze nötige Stoffe. 

Bezüglich des 1. Sp.-B. kommt Ursprune in seiner ersten Arbeit 
(1917) zu negativen Ergebnissen. Er nahm daraufhin an, da ENGELMANN 
(1888) und DonATH (1896) gezeigt hatten, daß eine Absorption im 
»Infrarot‘ durch das Chlorophyll erfolgt, „daß das Chlorophyllkorn 
infrarote Strahlen zwar absorbiert aber nicht zur Assimilation ver- 
wenden kann“. In späteren Versuchen (1918) gelang es Ursprung aber 
nach 40stündiger Versuchsdauer in den von den Strahlen des 1. Sp.-B. 
getroffenen Teilen des Phaseolus-Blattes deutliche Stärkebildung wahr- 
zunehmen. Als Filter verwandte er eine Lösung von Jod in Schwefel- 
kohlenstoff. Auch gibt Ursprung an, daß bei Verwendung der Ebonit- 
platte nicht jeder Versuch gelungen sei. Es kommt genau darauf an, 
„daß weder zu viel noch zu wenig ultrarote Strahlen auf das Blatt 
fallen“. 

Meine Versuche ergaben, daß Chloroplastengröße, sowie Stärkegehalt 
in der Reihenfolge: Weißes Licht, 2. Sp.-B., 3. Sp.-B., 4. Sp.-B., 5. Sp.-B., 
1. Sp.-B. abnehmen, im Dunkeln schließlich 0 werden, und daß hier 
die Chloroplasten am kleinsten sind. 


VI. Zusammenfassung der Resultate. 


Weißes Licht bewirkt bei Balantium mit Zunahme der Intensität 
eine Zunahme des Gesamtwachstums. Durch eine eingeschaltete Ver- 
dunkelungsperiode wird das Wachstum der Prothallien gegenüber 
Dauerbeleuchtung gefördert. Das in zwei Intensitäten erfolgte Aus- 
wachsen der Spitzenzelle stellt keine Vergeilungserscheinung dar. In 
einem Nacheinander der Qualitäten entstehen auch bei insgesamt ge- 
ringerer Lichtmenge als im weißen Licht normale Prothallien. 

Bei Catharinaea hingegen hemmt hohe Intensität allgemein das 
Wachstum. Für die Breite wurde eine Minimumkurve (Abb. 16), für 
die Länge eine Maximumkurve (graphisch nicht darstellbar, da genaue 
Messungen infolge der Torsion der Fäden nicht vorgenommen werden 
konnten) erhalten. Minimale Breite und maximale Länge liegen bei 

28* 
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gleicher Intensität. Eine succedane Summierung der Qualitäten führt 
auch hier zu normalen Formen. 

Bei Equisetum gehen mit Abnahme der Intensität die Formen von 
körperlichen gedrungenen in flächige, gestreckte, verzweigte und aus- 
gewachsene über, die bei weiterer Intensitätsabnahme zum Teil wieder 
ein körperliches Wachstum annehmen können, die gestreckte Form aber 
beibehalten. Im einstündigen Wechsel der Qualitäten entstehen keine 
normalen Formen. 

Bei Balantium findet also bei einer Intensitätsänderung mit Aus- 
nahme von zwei Intensitäten keine Änderung der Wuchsformen statt. 
Bei Catharinaea hingegen werden sowohl der gesamte Habitus, als auch 
Länge und Breite, beide in entgegengesetzter Richtung, durch Inten- 
sitätsveränderungen beeinflußt. Equisetum endlich bietet den Fall, daß 
Intensitätsänderungen eine Änderung in der gesamten Gestaltung her- 
vorrufen, ohne daß die in hoher Intensität normale Gestaltung in irgend- 
einer niedrigeren Intensität, entsprechend verkleinert, wieder hervor- 
gerufen wird. 

Der 1. Sp.-B. bleibt, ebenso wie Dunkelheit, auf Catharinaea fast 
gänzlich ohne Einfluß (Größenzunahme der Sporen). Junge Keimstadien 
von Equisetum wachsen etwa 6 Tage mit deutlich nachweisbarem 
Stärkegehalt weiter, stellen aber im folgenden Verlauf ihr Wachstum ein; 
die Stärke schwindet. Im Dunkeln findet kein Wachstum statt, und 
bereits nach zwei Tagen enthalten die Formen keine Stärke mehr. Bei 
Ba.aniiwm hingegen wurden im Gegensatz zur Dunkelheit Breite und 
Querteilungen gefördert, während die im Dunkeln in den ersten Tagen 
als Strahlungsnachwirkung stattfindende Längenzunahme im 1. Sp.-B. 
gehemmt wird. Im 1. Sp.-B. wird Stärke gebildet, im Dunkeln nicht. 

Bei Balantium ist also der 1. Sp.-B. in ziemlich hohem Grade wirk- 
sam, während die Wirksamkeit auf Equisetum bereits geringer und auf 
Catharinaea fast gleich 0 ist. 

Im 2. Sp.-B. entstanden bei Balantium niemals Prothallien, wie von 
Kress angenommen wurde, sondern nur Zellfäden, deren verschiedene 
Ausbildungen von der Intensität abhängig sind. Auch bei Catharinaea 
entstehen Fadenformen ohne Verzweigungen. In höchster Intensität 
sind Länge und Torsionen am größten, die Breite am geringsten. Länge 
und Torsionen nehmen mit sinkender Intensität ab, die Breite hingegen 
dauernd zu. Bei Zquisetum nimmt die Breite dauernd ab; die Länge 
nimmt bis zu einem Maximum zu und wird von da an mit sinkender 
Intensität geringer. à 

Die Wirkungsweise des 2. Sp.-B. auf die verschiedenen Objekte 
zeigte eine Übereinstimmung insofern, als, im Gegensatz zum weißen 
Licht, teils ausgesprochene Fadenformen (Balantium, Catharinaea) ent- 
stehen, teils die Prothallien mehr oder weniger gestreckt sind (Hqui- 
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setum). Ubereinstimmend wurde bei Balantium und Equisetum in hoher 
Intensität die Länge gehemmt, die Breite gefördert. 

Die Wirkungen des 3. und 4. Sp.-B. unterschieden sich bei Balantium 
dadurch, daß das Auswachsen der in den beiden Sp.-B. entstandenen 
Prothallien im 3.Sp.-B. ein stärkeres ist und früher erfolgt als im 
4. Sp.-B. Außerdem ist im 4. Sp.-B. die Breite gegenüber dem 3. Sp.-B. 
gefördert. Auch bei Catharinaea hemmt der 4. Sp.-B. gegenüber dem 
3. Sp.-B. die Längsentwicklung und fördert die Breite. Während aber 
bei Balantium die Breite im 3. und 4. Sp.-B. von der Intensität abhängig 
ist, ist sie bei Catharinaea von der Intensität unabhängig. Bei Equi- 
setum hingegen hemmt der 3. Sp.-B. das Auswachsen und fördert 
die Breitenentwicklung, während im 4. Sp.-B. schmälere und längere 
Formen entstehen. 

Der 5. Sp.-B. bewirkt bei Balantium mit Intensitätsänderung nur 
eine Zu- oder Abnahme der Gesamtentwicklung. Bei Equisetum nehmen 
Breite und Auswachsen mit Abnahme der Intensität ab. Es entstehen 
in keiner Intensität normale Formen. 

Die Wirkung des 1., 3., 4. und 5. Sp.-B. ist also nicht, wie im wesent- 
lichen die des 2. Sp.-B. bei allen Objekten eine gleichgerichtete. Die 
Wirkungsweise des 3. und 4. Sp.-B. kann z. B. je nach dem Objekt eine 
direkte Umkehr erfahren. Die Streckung wird durch den 3. Sp.-B. bei 
Balantium und Catharinaea gefördert, bei Equisetum gehemmt, während 
umgekehrt der 4. Sp.-B. die Streckung bei Equisetum fördert, bei Ba- 
lantium und Catharinaea aber hemmt. Die unterschiedlichen Wirkungen 
des 3. und 4. Sp.-B. auf Equisetum gegenüber anderen Objekten erklären 
sich dadurch, daß bei Equisetum die kurzwelligen Strahlen eine Förderung 
der Streckung bedingen, die langwelligen Strahlen dieselbe aber hemmen. 


VII. Schlußbetrachtung. 

Die vorangegangenen Erörterungen zeigen, daß das ausschlaggebende 
Moment für die Formentwicklung die Qualität des Lichtes ist. Allein 
von ihr hängt die Ausbildung ganz bestimmter Formen ab. Auch in 
intensitätsgleichem, qualitativ verschiedenem Licht gelang es niemals, 
gleiche Formen, noch Prothallien zu erhalten, die in ihrer Gesamtent- 
wicklung den im weißen Licht entstandenen gleichkamen. Auch ist es 
nicht so, daß hohe Intensität der einen Qualität ebenso wirkt wie nie- 
drige Intensität einer anderen Qualität. Derartige Wechselbeziehungen 
zwischen den einzelnen Qualitäten bestehen nicht. 

Innerhalb jeder einzelnen Qualität ist die Intensität von erheblicher 
Bedeutung, denn es konnten Maxima und Minima für die verschiedenen 
Wachstumserscheinungen (Länge, Breite usf.) festgestelit werden. Je- 
doch sei besonders hervorgehoben, daß dieser Satz keine allgemeine 
Gültigkeit besitzt, sondern bereits für ein und dasselbe Objekt Ein- 
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erfahren muß. So konnten wir bestätigen (KLegs), daß 
der 5. Sp.-B. bei Balantium mit Zunahme der Intensität nur eine Zu- 
nahme des Gesamtwachstums bedingt, aber keine Formveränderungen 
hervorruft, wie sie für andere Sp.-B. auftreten. Daß nur die von Balan- 
tium im 5. Sp.-B. entstandenen Formen denen aus weißem Licht 
ähneln, spielt in diesem Falle keine so große Rolle. Weiterhin können 
verschiedene Sp.-B. auf 2inzelne Wachstumsäußerungen unabhängig 
von der jeweiligen Intensität nur als Spektralbezirke (Qualität) wirken. 
In diesen Spektralbezirken erfolgen keine spezifischen Wachstumsände- 
rungen je nach der Intensität (quantitätsspezifische Änderungen), wie 
es im 2. Sp.-B. und im weißen Licht : der Fall ist. 

Nicht zuletzt sei an Equisetum erinnert, bei welchem keiner der ver- 
schiedenen Spektralbezirke nur als Qualität, unabhängig von der jeweils 
gebotenen Intensität, wirkte. In allen Qualitäten kommt der Intensität 
ein entscheidender Einfluß zu. Ob es auch Objekte gibt, bei denen alle 
Spektralbezirke unabhängig von der jeweiligen Intensität wirken, kann 
vorläufig nicht entschieden werden. (Vor einer Verallgemeinerung der 
an einem einzelnen Objekt gefundenen Ergebnisse, wie sie in der älteren 
Literatur gern und häufig vorgenommen wurde, ist also durchaus zu 
warnen.) 

Des weiteren sei darauf hingewiesen, daß nicht einmal innerhalb 
einer Pflanzengruppe die verschiedenen Objekte das gleiche Verhalten 
gegenüber denselben Versuchsbedingungen zeigen, sondern große Ver- 
schiedenheiten aufweisen. Erinnert sei an die Ergebnisse, die bei der 
Untersuchung der Wirkung des 3. Sp.-B. auf Balantium und Pteris er- 
halten wurden. Bei Pteris ist das Auswachsen der Prothallien im 
3. Sp.-B. abhängig von der Intensität, und zwar so, daß in höchster wie 
auch in niederster Intensität kein Auswachsen erfolgt, während in den 
dazwischenliegenden Intensitäten ein, je nach der Größe der Intensität, 
mehr oder weniger starkes Auswachsen eintritt. Bei Balantium dagegen 
tritt das Auswachsen in allen Intensitäten ein. Eine Abhängigkeit von 
der Intensität ist aber auch hier vorhanden, doch nur insofern, als das 
Auswachsen in höchster Intensität am frühesten, in niederster Intensität 
am spätesten erfolgt. Die Zeit, nach der ein Auswachsen eintritt, wird 
also mit Abnahme der Intensität größer. Das Auswachsen selbst, als 
spezifische Wachstumserscheinung betrachtet, ist also bei Pteris direkt 


1 Auch für weißes Licht ist der Ausdruck ‚‚Qualität‘‘ meines Erachtens an- 
zuwenden, nur muß man sich dabei klar sein, daß es sich in Wirklichkeit um eine 
Summe von Einzelqualitäten handelt. Diese Annahme erscheint berechtigt, da, 
wie wir sahen, jeder Qualität Wachstum und Gestaltung bedingende Einflüsse 
zukommen, nur bei Vorhandensein aller drei Qualitäten normale Formen ent- 
stehen, weiterhin aber die Einwirkung der Qualitäten nicht einmal gleichzeitig 
erfolgen muß, sondern nacheinander erfolgen kann (Simultane und succedane Sum- 
mierung von Einzeleffekten). 
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abhängig von der Intensität der Qualität; bei Balantium hingegen ist 
nur die Zeit, nach welcher ein Auswachsen erfolgt, nicht aber das Aus- 
- wachsen selbst von der Intensität der Qualität abhängig (Quantitäts- 
wirkung). 

Vom Standpunkt der qualitätsspezifischen Gestaltung aus betrachtet, 
kommen, wenigstens bei Balantium, nur dem 1., 2., 3. und 4. Sp.-B. 
spezifische Qualitätseinflüsse auf die Gestaltung zu, dem 5. Sp.-B. da- 
gegen nicht, wenn wir die in weißem Licht entstehenden Formen als 
normal‘ annehmen. Die Formen, aus dem 5. Sp.-B. ähneln ja voll- 
kommen denen aus weißem Licht, nur sind sie entsprechend kleiner. 
Andererseits aber könnte gerade die Wirkung des 5.Sp.-B. bei Balantium 
in morphogenetischer Hinsicht als eine außerordentlich große aufzu- 
fassen sein. Bei der Gestaltung im Weiß könnte also der 5. Sp.-B. vor- 
wiegen. Die spezifischen gestaltenden Einflüsse der anderen Spektral- 
bezirke müßten in einem solchen Fall vollkommen zurücktreten. Ihre 
Wirkung wäre dann eventuell nur eine rein das Gesamtwachstum för- 
dernde, da vermöge der größeren vorhandenen Energie die Möglichkeit 
größerer Absorption und Assimilation gegeben ist. Es wäre denkbar, 
daß bei einem Zusammenwirken der verschiedenen Qualitäten, wie es 
im weißen Licht der Fall ist, nicht alle Strahlen in gleicher Weise wirken, 
sondern eine Trennung in ihrer Wirkungsweise erfolgt. Und zwar 
wirken die einen nur in blastischer Hinsicht, in diesem Fall die blauen 
Strahlen, die anderen, also im wesentlichen die roten und grünen Strah- 
len, nur in trophischer Richtung. Eine so spezielle Deutung des ,,Licht- 
wirkung‘‘problemes würde aber doch wohl zu weit gehen, zumal es bisher 
nur möglich wäre, diese Erklärung bei den Farnen in Anwendung zu 
bringen. Erst wenn noch für andere Pflanzengruppen ein derartiges 
Verhalten in den verschiedenen Spektralbezirken nachgewiesen werden 
könnte, wäre diese Deutung der Lichtwirkung vielleicht möglich. Aber 
schon bei den Moosen bewirkt kein Spektralbezirk die Entstehung von 
Formen, die den im weißen Licht entstandenen ähnlich sind. 

Noch folgende Gründe scheinen mir gegen eine Lichtwirkung in 
der eben erwähnten Weise zu sprechen. Ein Wechsel des 2. mit dem 
5. Sp.-B. zeigte, daß der Einfluß des 2. Sp.-B. auf die Gestaltung ein 
viel größerer ist (trotz geringerer Intensität) als der des 5. Sp.-B. 
Und wie wir bei Balantium sahen, macht sich in einem einstündigen 
Wechsel der drei Qualitäten das Überwiegen des 2. Sp.-B. immer noch 
deutlich bemerkbar. Erst bei :/,stündigem Wechsel verschwindet dieses 
Überwiegen und es entstehen normale Formen. Die Entstehung nor- 
maler Formen erscheint mir somit vielmehr bedingt durch ein Vorhan- 
densein der verschiedenen Qualitäten in einem bestimmten Mengen- 
verhältnis. Die Qualitäten müssen sich also untereinander in einem 
ganz bestimmten, bis zu einem gewissen Grade verschiebbaren Gleich- 
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gewicht befinden, ohne daB aber durch diese Verschiebung die normale 
Wirkung gestért wird. Insgesamt aber wird jeder Qualität sowohl eine 
blastische, wie auch eine trophische Wirksamkeit zuzuschreiben sein. 
Nur mag es so sein, daB bei einem Zusammenwirken der Qualitäten im 
weiBen Licht bei Balantium die trophische Wirkung der blauen Strahlen 
zugunsten der blastischen Wirkung zurücktritt, während bei den roten 
Strahlen die blastische Wirkung zurücktritt und die trophische über- 
wiegt. DaB aber nach Annahme Josts die trophische Wirkung rein als 
solche innerhalb des roten Lichtes der Streckung entgegen und zugunsten 
der Querteilung wirken soll, erscheint meines Erachtens ausgeschlossen. 
Vielmehr ist es wahrscheinlich, daB die im roten Licht hoher Intensi- 
tat normalere Gestalt dadurch erzielt wird, daB durch die gesteigerte 
CO,-Assimilation größere Mengen an Kohlehydraten gebildet werden, 
die bei einem Überschuß eventuell abgebaut werden bzw. eine Umwand- 
lung in andere, für die Pflanze nötige Stoffe erfahren und dadurch die 
normalere Gestalt i x 

Equisetum hingegen dürfte infolge der Verschiedenheit in der Wirkung 
der langwelligen und kurzwelligen Strahlen gegenüber anderen Objekten 
wohl einen Fall darstellen, in welchem die trophische Wirkung der roten 
Strahlen zugunsten der blastischen zurücktritt, während bei den blauen 
Strahlen die trophische Wirkung überwiegt und die blastische zu- 
rücktritt. 

Eine besondere Beachtung scheint mir bei Balantiwm die Möglich- 
keit der Scheitelzellbildung in den verschiedenen Spektralbezirken zu 
verdienen. Nur im weißen Licht und im 5. Sp.-B. wird eine Scheitel- 
zelle gebildet und bleibt im weiteren Verlauf des Wachstums erhalten. 
Während aber weiter im 1., 2. und 5. Sp.-B. keine Abhängigkeit der 
Formbildung vom Entwicklungsstadium besteht, ist diese im 3. und 
4. Sp.-B. sehr stark vorhanden. Aus den im 3. und 4. Sp.-B. gekeimten 
Sporen entstehen nur Fadenformen, deren Länge und Breite je nach 
dem Spektralbezirk verschieden ist. Junge Keimstadien bilden Pro- 
thallien, verbunden mit dem Auftreten einer Scheitelzelle, die je nach 
der Wellenlänge früher oder später wieder auswächst. Auch Kress 
konnte für Pteris longifolia diese verschiedenartigen, vom Entwicklungs- 
stadium abhängigen Wirkungen der grünen und gelbgrünen Strahlen 
feststellen. Im 1. und 2. Sp.-B. werden niemals Scheitelzellen gebildet, 
auch nicht in höchster Intensität des 2. Sp.-B. Über die Möglichkeit 
einer Prothallienbildung in den von KLEBs verwendeten unreinen Spek- 
tralbezirken wurde bereits oben berichtet. 

Besonderes Interesse verlangt noch die Tatsache, daß die Keimung 
der Sporen von Balantium in allen Spektralbezirken erfolgen kann; 
ebenso auch bei Pteris, mit Ausnahme des 1.Sp.-B. Nehmen wir mit 
KLEBs an, — auch LEHMANN und seine Schüler vertreten diesen Gedan- 
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ken —, daB es sich bei der Keimung um die Entstehung eines Kataly- 
sators handelt, so kann dieser Katalysator in allen Spektralbezirken 
entstehen. Die Verzögerung seiner Bildung im 3., 4. und 5. Sp.-B. bleibt 
‘ bestehen. HEINRICHER (1908) sagt: „Das Licht übt eine fördernde Wir- 
kung auf die Reaktivierung der Reservestoffe, oder auf das Entstehen 
solcher Stoffe (Enzyme) aus, die jene vollführen.‘“ Kress (1911) schreibt, 
daß es beim Aufheben jeder Ruheperiode im wesentlichen darauf an- 
kommt, daß die fermentative Tätigkeit wieder angeregt wird. LEHMANN 
(1913) gelang es nun Stoffe zu finden, die die ,,Lichtwirkung“ ersetzen. 
Z. B. brachte er Samen von Epilobium hirsutum mittels Papayotin und 
Trypsin im Dunkeln zur Keimung. Auch von A. NIETHAMMER liegen 
positive Ergebnisse über diese Fragen vor. Neuerdings vertritt Nrer- 
HAMMER die Anschauung, daß das Licht als Stimulans aufzufassen sei. 
Eine Hemmungsschicht, die von ihr im Gegensatz zu GASSNER, der sich 
dieselbe erst durch das Licht entstanden denkt, bereits im Samen als 
vorhanden angenommen wird, verschwindet durch das Ablagern und 
die Samen vermögen im Dunkeln zu keimen. Durch das Licht muß diese 
Hemmungsschicht, damit die Samen keimen können, „erst ... in irgend 
einer Form‘ beseitigt werden. Das Licht ist also nicht „das Primäre 
von der Natur Bestimmte‘, sondern ersetzt etwas, ‚was in der Natur... 
normalerweise schon vorhanden ist“. Dem Licht ist also eine Reiz- 
wirkung zuzuschreiben. 

Dies mag vielleicht auf einen Teil der Samen zutreffen, nicht aber 
auf die Sporen. Denn bisher ist meines Wissens kein Fall bekannt, in 
welchem nach Ablagerung die Sporen im Dunkeln zur Keimung gelang- 
ten, während sie kurz nach ihrer Reife nicht zu keimen vermochten. 
Vielmehr ist es so, daß, je älter die Sporen sind, diese immer schwerer 
keimen, ja sogar schon nach ziemlich kurzer Zeit (z. B. Equisetum) ihre 
Keimfähigkeit gänzlich verlieren. 

Die in der Hauptsache von LEHMANN und OTTENWÄLDER vertretene 
Anschauung, daß die Entstehung bestimmter Stoffe durch das Licht 
bewirkt wird, oder schon vorhandene Stoffe chemische Umwandlungen 
erfahren, scheint auch bei den Farn- und Moossporen als gültig anzu- 
nehmen zu sein, zumal es bereits gelang, Farnsporen, die nur im „Licht“ 
keimten, durch bestimmte Stoffe im Dunkeln zur Keimung zu bringen 
(LAAGE, FıscHER). Es müssen also als Folge einer Strahlungswirkung 
Stoffe bestimmter Art entstehen, deren Bildung nach Zugabe gewisser 
Stoffe auch in Dunkelkulturen erfolgen kann. Die Keimung als solche 
scheint also nicht eigentlich bedingt durch die Strahlung selbst, sondern 
erst durch einen oder mehrere durch sie in der Spore (bzw. im Samen) 
entstehenden Stoffe. 

Ein besonderer Einfluß der verschiedenen Spektralbezirke in blasti- 
scher Hinsicht auf die Sporen, so daß sich aus diesen infolge der spe- 
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zifischen Strahlung Wuchsformen ganz bestimmter Gestalt entwickeln 
müssen, ist nicht vorhanden. Erst auf die von der Spore gebildeten 
„Organe‘‘ wirken die Strahlen, je nach ihrer Qualität, ganz spezifisch 
in blastischer bzw. in trophischer Richtung. Besonders die bei Balantium 
im 1.Sp.-B. erhaltenen spezifischen Wuchsformen und die Stärkebil- 
dung in ihnen lassen auf eine gleichzeitige blastische und trophische 
Wirkung dieses (und vielleicht auch anderer) Sp.-B. schließen. 

Wie wir weiter sahen, können einzelne Pflanzen bei ihrer Keimung 
gegenüber ganz bestimmten Spektralbezirken unempfindlich sein. Diesen 
Strahlen würde also dann die Fähigkeit abgehen, bestimmte Stoffe, 
die zur Keimung nötig sind, zu erzeugen oder chemische Umwandlungen 
hervorzurufen. Es wäre dann denkbar, daß man diese Strahlen aus dem 
weißen Licht entfernen kann, ohne daß durch die Wegnahme die Wir- 
kungsweise der übrigen Spektralbezirke geändert wird. Dies ist aber, 
wie nachgewiesen werden konnte (Catharinaea), nicht der Fall. Obwohl 
diese Strahlen für sich allein unwirksam sind, üben sie in Verbindung 
mit denjenigen der anderen Spektralbezirke doch eine Wirkung aus. 
Diese Wirkungen summieren sich, und es kommt so zu der allgemein 
als ‚normal‘ bezeichneten Wirkung des weißen Lichtes, was nichts 
anderes als einen Summierungseffekt darstellt. 

KoMMERELL macht wahrscheinlich, daß durch die Lichtstrahlen eine 
Beeinflussung des Sameninnern stattfindet, da sie feststellen konnte, 
daß die geringsten Keimprozente in der Farbe auftraten, die am meisten 
von der Samenschale absorbiert wird. Auch die Sporenwandungen 
könnten verschieden durchlässig für die einzelnen Spektralbezirke sein. 
Wenn z.B. im blauen Licht keine oder nur geringe Keimung eintritt, 
so könnte dies eben dadurch bedingt sein, daß eine starke Absorption 
gerade dieser Strahlen durch die Membranen erfolgt. Es gelangen also 
nur wenige Strahlen in das Innere der Spore und die Keimung kann 
nicht eintreten. Die Beeinflussung des Protoplasmas durch die ein- 
zelnen Spektralbezirke kann eine qualitätsspezifische insofern sein, als 
das Protoplasma selbst vielleicht Veränderungen erfährt, die es lebensun- 
fähig machen einerseits, andererseits es aber gerade erst in einen Zustand 
gesteigerter Lebensmöglichkeit überführen. Es könnte sich also um eine 
Zustandsänderung des Plasmas handeln (WaLTER). In den Samen und 
Sporen befindet sich das Leben in einem latenten Zustand. Eine Än- 
derung des Quellungszustandes des Plasmas wird natürlich einen Ein- 
fluß auf die Lebensvorgänge haben. Die Sporen von Balantium und 
Catharinaea zeigen nun, daß diese Zustandsänderung nicht durch das 
bloße Vorhandensein von Wasser mit darin gelösten Nährstoffen bedingt 
ist. Vielleicht ist bei allen diesen Vorgängen die Änderung des Quel- 
lungsgrades des Plasmas das Primäre. Eine Annahme, die sich im 
wesentlichen mit der von Poporr für die Stimulantia vertretenen An- 
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sicht deckt. Poporr macht wahrscheinlich, daß durch die Stimulantia 
„die kolloidalen Veränderungen der lebensfähigen Substanz‘ günstig 
beeinflußt werden, und zwar wird die Quellungsfähigkeit der lebenden 
- Substanz gefördert. Das Licht wäre darnach vielleicht doch, wie Nrer- 
HAMMER vorschlägt, zu den Stimulantia zu zählen Andererseits aber 
könnten durch die in der Spore entstehenden Stoffe oder durch erfol- 
gende chemische Umwandlungen bereits vorhandener Reservestoffe, 
welche Vorgänge durch die Licht- oder besser Strahlungswirkung be- 
dingt sind, erst das Plasma in einen wasseraufnahmefähigen, also quel- 
lungsfähigen Zustand übergeführt werden. Mit KonsoLurr könnte man 
dann folgern, daß mit der Fähigkeit gesteigerter Wasseraufnahme die 
Plasmakolloide verquellen und schließlich noch weitere Veränderungen 
(Viskosität) des Plasmas auftreten, die im Endeffekt zur Keimung füh- 
ren. Daß direkte Beeinflussungen des Plasmas vorkommen können, 
wurde bereits festgestellt (BEIKIRCH). Und zwar handelt es sich um eine 
Beeinflussung der Plasmaströmung, die durch Rot stärker angeregt 
wird als durch Blau. 

Auch bei der Gestaltung wäre es nicht ausgeschlossen, daß durch 
die einzelnen Qualitäten Zustandsänderungen des Plasmas bedingt 
werden. Wodurch die vornehmlich bei Balantium festzustellende Zu- 
nahme der Zellteilungen mit Abnahme der Wellenlänge, also von Rot 
zum Blau hin, bedingt ist, kann vorläufig nicht entschieden werden. 
Vielleicht werden durch bestimmte Spektralbezirke Kernteilungsvor- 
gänge aktiv verhindert, bzw. angeregt. Ob es sich dabei um rein bla- 
stische Wirkungen der Spektralbezirke handelt oder ob stoffwechsel- 
physiologische Vorgänge hier eine Rolle spielen, sei dahingestellt. Jeden- 
falls dürfte das letzte am wahrscheinlichsten sein. Ich erinnere nur noch 
einmal an die von mir erörterte Möglichkeit einer Überproduktion eines 
oder mehrerer Stoffe im roten Licht hoher Intensität und den dadurch 
gegebenen Abbau eines Überschusses. Die ,,normaleren‘‘ Formen könn- 
ten einmal bedingt sein durch das Vorhandensein eines bestimmten Stof- 
fes, dessen Vorhandensein ‚‚normalere‘‘ Formen hervorruft. Zum anderen 
könnte die normalere Gestaltung durch das Vorhandensein mehrerer Stoff- 
wechselprodukte bedingt sein, die innerhalb der ,,normalen“ Pflanze im 
Gleichgewicht sind, das in diesem Fall aber, wie in jeder Lichtqualität 
überhaupt, gestört wird und die Gestaltung dom zufolge „‚anomal‘‘ macht. 
Auch sprechen alle bisherigen Versuche dafür, daß es sich im wesent- 
lichen bei der Lichtwirkung auf die Keimung um eine chemische Wir- 
kung handelt, und daß auch beider Gestaltung stoffwechselphysiologische 
Vorgänge eine groBe, vielleicht entscheidende Rolle spielen. 

Die Auswirkungen der verschiedenen Spektralbezirke in ernährungs- 
physiologischer Richtung zu behandeln, konnte hier des weiteren nicht 
meine Aufgabe sein. 
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Seien diese morphogenetischen Effekte der Strahlungswirkung nun 
nur durch ernährungsphysiologische Vorgänge innerhalb der Pflanze 
bedinyt, oder bestehe die Wirkung nur in einer reinen Gestaltungsbeein- 
flussung, oder handele es sich, was am wahrscheinlichsten ist, um ein 
Zusammenwirken beider Faktoren (siehe oben, S. 435), immer ist es so, 
daß sowohl der Qualität, wie der Quantität Einflüsse auf die Gestalt- 
bildung zukommen, daß aber die Qualität allein in spezifischer gestalt- 
licher Richtung wirkt. Der Grad sowohl, als auch das Eintreten der durch 
die Qualität bedingten spezifischen gestaltlichen Ausprägungen sind 
von der im einzelnen Fall wirkenden Intensität abhängig. Niemals aber 
ist die Änderung der Intensität, unabhängig von der Qualität, ausschlag- 
gebend für eine spezifische Gestalt. 


Diese Arbeit entstand in den Jahren 1926 und 1927 im Botanischen 
Institut der Universität Leipzig. Herrn Professor Dr. RuHLAND möchte 
ich für seine Anregungen und stete Anteilnahme und Förderung meiner 
Untersuchungen herzlich danken. Auch ist es mir eine angenehme 
Pflicht, Herrn Privatdozenten Dr. BACHMANN für seine mannigfachen 
Ratschläge, sowie für Überlassung der Energiewerte bestens zu danken. 
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BILDUNGSABWEICHUNGEN IN CRUCIFERENBLUTEN. 
Von 
ROBERT JARETZKY. 
Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. Januar 1928.) 


Einleitung. 


Bildungsabweichungen in den Blüten der Cruciferen sind in einem 
solch reichen Maße bekannt, daß man glauben müßte, hiermit seien 
auch alle nur denkbaren Abnormitäten erschöpft. In erster Linie ist 
an die durch pflanzliche oder tierische Parasiten hervorgerufene Ver- 
grünung der Blüten zu denken, in deren Gefolge zahlreiche sekundäre 
Mißbildungen auftreten, wie Trennung der Fruchtblätter u.a. m. Erst 
jüngst hat GALLAUD bei einer von einer Blattlaus befallenen Arabis-Art 
beobachtet, daß durch ein giftiges Sekret der Laus gruppenweise An- 
häufung der vergrünten Blätter, Fasziation, Behaarung, eigentümliches 
Griffel- und Fruchtknotenwachstum usf. hervorgerufen wurden. Aber 
ebenso häufig sind Bildungsabweichungen, die auf innere Unstimmig- 
keiten, Ernährung usw. zurückzuführen sind. Dabei kommt es auch 
gelegentlich vor, daß derartige Bildungsabweichungen mehr oder we- 
niger erblich werden können, wie die dreizählige Blütenanordnung bei 
Brassica Napus, oder die Umwandlung von Kronblättern in Staub- 
blätter bei gewissen Abarten von Cardamine pratensis und Capsella 
Bursa pastoris. Die häufigsten Abweichungen vom normalen Bau sind 
aber ohne Zweifel im Androeceum festgestellt worden. 

Ich hatte nun anläßlich eines Chromosomenstudiums an umfang- 
reichem Material von den verschiedensten Arten und Gattungen Ge- 
legenheit gehabt, eine Reihe von Abweichungen zu beobachten, die zum 
großen Teil neu sind, weil zytologische Untersuchungen in dieser Hin- 
sicht noch nicht vorgenommen worden sind, und die zum geringeren 
Teil alte Tatsachen bestätigen, zu deren besserem Verständnis aber die 
histologischen Befund nicht unwesentlich beitragen. 


Die Spaltung der. Staubblätter. 


Die Anzahl der Staubblätter ist bei den Cruciferen keineswegs 
konstant. Gewiß treffen wir in der Mehrzahl aller Fälle im äußeren 
Kreise zwei kleinere Stamina an, im inneren hingegen vier größere, die 
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durch ihre paarweise dichte Stellung auffailen. Jedoch sind in der recht 
zerstreuten Literatur eine groBe Zahl von abweichenden Fallen bekannt 
geworden, die sowohl in der Richtung einer Pleiomerie als auch in der 
einer Meiomerie liegen. So fand GopRon (1864) bei Clypeola cyclodontea 
Der. an Stelle der längeren Staminalpaare nur je ein einziges Staubblatt, 
auch sind die gleichen Verhältnisse nach demselben Verfasser bei Arabis 
alpina L. gelegentlich anzutreffen. Die beiden seitlichen, dem unteren 
äußeren Wirtel angehörenden Stamina können nach DEDECEK manch- 
mal bei Arabis hirsuta fehlen; bei Stenophragma Thalianum CELAK. fand 
ich diese kürzeren Staubblätter jedoch nie vor. Daß aber solche gele- 
gentlich bei Stenophragma vorkommen, können wir aus den Angaben 
Bayers entnehmen (S. 145). Noch viel häufiger sind Abweichungen 
in Richtung einer Pleiomerie anzutreffen. PENZIG hat in seiner ,, Pflan- 
zen-Teratologie‘ alle bis 1921 bekannten Fälle zusammengetragen, es 
erübrigt sich daher, sie hier aufzuführen. 

Hinsichtlich der Bildung eines überzähligen Androeceums ist sich die 
Mehrzahl aller Forscher wohl darüber einig, daß dieses durch Dedouble- 
ment entsteht. Hierfür spricht vor allem der Befund, daß bei Maithiola 
incana, Cheiranthus cheiri u. a. häufig die Staubgefäße eine verschieden 
stark ausgeprägte Spaltung erfahren können, so daß infolgedessen alle 
Übergänge von tief gespaltenen Paaren bis zu solchen, die in ihren 
ganzen Längsseiten miteinander verwachsen sind, angetroffen werden. 

Penzic glaubt nun, gestützt auf diese Anomalien im Androeceum, 
für die EıchLersche! Deutung einer Dimerie beider Staminalkreise 
eintreten zu müssen und das Vorkommen der beiden seitlichen Paare 
durch Spaltung der ursprünglich einfachen Anlagen zu erklären. Es 
scheint jedoch gewagt, allein auf Grund des Vorkommens gespaltener 
Stamina einen solch weittragenden Schluß zu ziehen. Wir wissen aus 
den Untersuchungen von MurBEck bei Comarum (1914), daß innerhalb 
einer Art sowohl Pleiomerie durch Spaltung als auch Meiomerie infolge 
Verschmelzung von Staubblättern nebeneinander herlaufen können. 
Warum sollte bei den Cruciferen nicht das zufällige Vorkommen von 
einem seitlichen Stamen an Stelle des einen Paares ebenfalls durch Ver- 
schmelzung erklärt werden können? PENZIG hat also noch keineswegs 
die von LestıBoupo1s 1826 begründete Aborttheorie widerlegt, die in 
der Folge von Kuntu, WYDLER, CHATIN u.a. fortgesetzt, von anderen 
Autoren wie KRAUSE, WRETSCHKO und DUCHARTRE, einer gewissen 
Umänderung unterworfen wurde. Die letzten Autoren nahmen den 
äußeren Staminalkreis als dimer an, ließen aber die Tetramerie des 


1 DE CANDOLLE ist als Begründer der Spaltungstheorie anzusehen, jedoch 
hatte er die falsche Vorstellung, daß die Staubblätter einen einzigen tetrameren 
Quirl bildeten, der mit den Kronblättern alternierte, und dessen medianen 
Glieder gespalten seien. 
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inneren Staminalkreises gelten. Nach WRETSCHKO ist im Gegensatz zu 
ErcaLer jedes der langen Staubblätter aus einem besonderen Primor- 
dium hervorgegangen, während die gespaltenen Staubblätter entstanden 
sind, indem „ursprünglich getrennte Blattanlagen mehr oder weniger 
verschmelzen“. Kuntu begründet die Ablehnung der Spaltungstheorie, 
indem er sagt, „daß in einem solchen Falle notwendig die beiden Hälften 
nur einfächerige Antheren tragen und kleiner sein müßten, als die un- 
geteilten Staubgefäße, was beides nicht der Fall ist‘. 

Gerade der letzte Einwand hätte eine gewisse Berechtigung, wenn 
die Vermutung zu Recht bestände, daß die Zweiteilung der Stamina 
lediglich durch einfache Spaltung im Konnektiv zustande käme. Einige 
bekannte Fälle würden ja für diese Möglichkeit sprechen. So haben 
wir in den fünfzähligen Seitenblüten von Adoxa paarweise mit den Kron- 
blättern alternierende Staubblätter mit nur einfächerigen Antheren, deren 
Zustandekommen entwicklungsgeschichtlich durch eine Spaltung ur- 
sprünglich einfacher Staubblattanlagen gedeutet wird (PAYER, Taf. 86). 
Weiterhin erinnere ich an die Malvaceen, bei denen je zwei monothe- 
cische Antheren ebenfalls durch Spaltung aus je einem einzelnen Staub- 
blatt hervorgegangen sind. Auch in den Blüten der Levkoje soll dieser 
Fall nach Moquın-TanDon verwirklicht sein, wo die kurzen Stamina 
gespalten, die Spaltstücke mit einfächerigen, halben Antheren versehen 
sind. Im Gegensatz zu den Befunden an der Levkoje stehen jedoch die 
Untersuchungen von LESTIBOUDOIS und S£RINGE bei Cheiranthus cheiri, 
bei der an der Stelle der kurzen Stamina Staubblattpaare mit zwei- 
fächerigen Antheren standen. 

Es wäre ja nun immerhin möglich, daß nach erfolgter Trennung der 
beiden Spalthälften die auf der Spaltseite befindlichen Pollenfächer all- 
mählich gebildet würden. Hierüber liegen aber meines Wissens noch 
gar keine Untersuchungen vor. Wie wir aber im nachfolgenden sehen 
werden, ist der Teilungsmechanismus ein viel komplizierterer, und nach 
ihm ist das Auftreten von monothecischen Spalthälften unmöglich. 

Schon Moguin-Tanpon und Wess (S.7) haben erkannt, daß man 
zweierlei Arten von Dédoublement unterscheiden müsse: eine gewöhn- 
liche Spaltung im Konnektiv, wo die Spaltteile zusammengenommen 
dem Ganzen gleichen, oder eine wirkliche Vervielfältigung, wo jede 
Spalthälfte mit dem nicht dedoublierten Organ vollständig überein- 
stimme. Sie bezeichnen letztere Art der Spaltung als ‚‚Chorise‘‘, sagen 
aber über ihr Zustandekommen nichts Näheres aus. Demnach ist es 
verständlich, daß die als ,.Chorise“‘ bezeichnete Spaltung von anderen 
Autoren nur als eine Verschmelzung von ursprünglich zwei Anlagen 
gedeutet wird. 

So ist ein einheitlicher Standpunkt gegenüber der Entwicklung der 
Cruciferenblüte bis heute noch nicht erzielt worden, wenn GOEBEL gegen 
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die Ansicht von PEnzic in seiner ,,Organographie“ Bd. 3, S. 1571 sagt: 
„Auch da, wo man eine ‚Spaltung‘ entwicklungsgeschichtlich sicher 
nachgewiesen zu haben glaubte, wie z. B. bei den längeren Staubblättern 
der Cruciferen, liegt nur ein Zusammenrücken von zwei Staubblattan- 
lagen vor.“ Ich glaube aber, daß meine Untersuchungen über den 
Mechanismus der Staminaspaltung uns einen Schritt zur Lösung dieses 
Problems weiter bringen werden. 

Bei Arabis procurrens Waupst. et Kır. fand ich in einer Blüte an 
Stelle des einen seitlichen Paares ein in seinem Grund recht breites 
Staubblatt, das in der : 
oberen Hälfte deutliche 
Spaltung aufwies. Der @ € 
Querschnitt des Stamens 


zeigte in seiner Basis U) Re 
ein normales Aussehen, () 
lediglich das Konnektiv () 
war recht stark seitlich Abb. 1. Querschnitt des basalen Teiles eines Staubblattes von 
gedehnt. Etwas ober- Arabis procurrens mit zwei kleinen „intrors“ gelegenen 
halb des Beginns der —— 
normalen Pollenfächer 
entwickelten sich auf der 
Innenseite des gestreck- 
ten Konnektivs zwei 
weitere  Pollenfächer, 
die gleichfalls normale 
Pollenmutterzellen be- 
saßen, die sich in ihrem 
Entwicklungszustand app. 2. Dasselbe Stamen in einer höheren Lage. Auch auf 
aufdergleichen Höhe wie der „‚extrorsen“ Seite ist a. en 
die der übrigen Pollen- 
fächer befanden (Tetradenstadium). Abb. 1 soll diese Erklärung bild- 
lich wiedergeben. Wenn das eine der mittleren Konnektivpollenfächer 
kleiner erscheint als das andere, so ist das wohl nur darauf zurückzu- 
führen, daß das Staubblatt vom Messer schräg geschnitten worden ist. 
Die Konnektivaußenseite zeigte hier noch normales Dauergewebe. Es 
fällt allerdings in diesem Bilde auf, und dies ist in der Zeichnung sche- 
matisch angedeutet, daß die ursprünglich einzige Gefäßbündelanlage 
sich bereits gespalten hat, und die beiden Tochterstränge in sehr geringer 
Entfernung voneinander liegen. Aber schon etwa 40 u höher begannen 
sich die Zellen auch auf dieser Seite des Konnektivs zunächst zu lockern, 
sie wuchsen bedeutend in die Größe, doch konnten nähere Kern- und 
Zellstrukturen wegen zu starker Farbstoffspeicherung nicht studiert 


werden. Offenbar handelt es sich hier, wie aus einem Vergleich hervor- 
29* 
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geht, um in Degeneration befindliche Tapetenzellen. Nach weiteren 50 u 
traten in diesem Zellkomplex die ersten normalen Tetraden deutlich 
hervor. So erhalten wir nunmehr ein breit ausgezogenes Stamen mit 
vier normalen und drei kleinen in der Konnektivpartie sitzenden Pollen- 
fächern. Je weiter wir uns nun von der Basis fortbegeben, um so größer 
werden die in der Mitte des Konnektivs befindlichen Pollenfächer 
(Abb. 2). Besonders das an der Außenseite liegende Pollenfach nimmt 
bedeutend an Umfang zu, und zwar vornehmlich in seitlicher Richtung. 
Bedingt wird das Anwachsen der Pollenfächer ohne Zweifel durch eine 
starke transversale Dehnung des Stamens, die besonders stark auf der 
Außenseite in Erscheinung tritt, wodurch eine schwache Krümmung 
des Doppelstaubblattes hervorgerufen wird. Hat das extrors liegende 
Pollenfach eine übernormale Größe erreicht, so wachsen Tapetenzellen 
in die Mitte des Faches vor (Abb. 3). In Abb. 4, die ich 20 u oberhalb 
des in Abb. 3 wiedergegebenen Stadiums beobachtete, haben sich die 
Tapetenzellen in recht zahlreichen Einheiten in der Mitte angesammelt 
und bilden da eine recht starke Trennungslinie zwischen den beiden 
Pollenfachhälften. In diesem Stadium sind die auf der Innenseite liegen- 
den Pollenfächer bereits voneinander getrennt, so daß die beiden 
»Spaltstamina“ nur noch durch das eine große und langgestreckte 
Pollenfach an der Außenseite des Konnektivs miteinander in Verbin- 
dung stehen. Zwischen die durch die Tapetenzellen hergestellte Tren- 
nungsschicht der beiden Pollenfachhälften schieben sich nun auch noch 
die Epidermiszellen von außen her vor. Eine schwache Andeutung des 
Hineinwanderns können wir bereits der Abb.4 entnehmen. Schon 
im übernächsten Schnitt sehen wir dann Staubblätter, die lediglich an 
einer Stelle mit ihrer Epidermis verwachsen sind. Die Spaltung erfolgt 
relativ schnell. Der Beginn des Einwanderns der Tapetenzellen liegt 
von der Bildung einer doppelten Epidermisschicht nur 40 y auseinander, 
und bereits nach zwei weiteren 10 y dicken Schnitten gewahrt man eine 
vollständige Trennung der beiden Spalthälften. 

Die Ursache der Staminaspaltung haben wir demnach zunächst in 
der Vergrößerung der Konnektivpollenfächer zu suchen. Die räumliche 
Ausdehnung dieser Pollenfächer wird jedoch durch eine transversale 
Streckung des ganzen Stamens bedingt. Die Streckung des Stamens 
aber hängt wiederum von einer Dehnung der gesamten Blütenachse ab, 
die es überhaupt erst ermöglicht, daß sich die Staubblätter in seitlicher 
Richtung ausbreiten können, und nicht weniger von einem reichlichen 
Nahrungszustrom. Daß dieser für das Wachstum der Blütenachse und 
somit auch für die Ausbildung pleiomerer bzw. meiomerer Blüten von 
ausschlaggebender Bedeutung ist, konnte MURBECK (1912) nachweisen. 
Dieser Verfasser zeigte, daß bei Hungerformen von Papaver nur die zu- 
erst angelegten Staubblätter — er führt sämtliche Stamina auf eine 
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Verzweigung von urspriinglich vier Anlagen zuriick — ausgebildet 
werden, eine Spaltung demnach nicht mehr eintritt. Vielleicht lassen 
sich bei den Cruciferen ähnliche Untersuchungen mit dem gleichen 
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Abb.3. Das extrors gelegene Konnektivpollenfach der Abb. 2, jedoch etwas mehr von der Basis 
entfernt. Beginn des Einwanderns von Tapetenzellen in das seitlich stark gedehnte Fach. 
Vergr. etwa 250. 





Abb.4. Dasselbe Stamen. Der Schnitt liegt 20 « höher als der der Abb. 3. Tapetenzellen im 
extrors gelegenen Konnektivpollenfach sind in reichem Maße in das Pollenfachinnere hineings- 
wandert. Vergr. etwa 150. 


Erfolg anstellen, wenn auch bis heute nach GOEBEL bei Hungerkulturen 

von Sinapis arvensis die kürzeren Staubblätter wohl nicht unterdrückt, 

so doch aber wesentlich verkürzt werden. Setzt die transversale Deh- 

nung der Blütenachse infolge günstiger Nahrungszufuhr im undifferen- 
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zierten Zustande ein, so erfolgt die Spaltung der einzigen seitlichen 
Staubblattanlage, die als solche lediglich durch die GefäBstränge zu 
erkennen ist, so frühzeitig, daB man in diesen Blüten statt des einen je 
zwei Primordien zu sehen bekommt, und eine Spaltung der urspriinglich 
einzigen Anlage nicht mehr zu erkennen ist. Es wird demnach stets von 
dem Grad und auch dem zeitlichen Einsetzen der transversalen Dehnung 
der Blütenachse abhängen, ob wir mit WRETSCHKO u. a. jedes der beiden 
langen Staubblätter aus einem besonderen Primordium hervorgehen 
sehen, oder mit EıcHLer die Beobachtung anstellen, daß sich die me- 
dianen „etwas breiteren und flacheren Höcker‘ unter steter Verbreiterung 
der Anlage „in der Mitte einbuchten und so in zwei besondere Höcker 
zerfallen, welche nun getrennt und selbständig weiterwachsen“. 

Es ist daher zu fordern, daß wir sämtliche Übergänge von einfachen 
Staubblättern mit ihren vier Pollenfächern bis zu vollständig gespal- 
tenen antreffen müssen. Bei Cheiranthus cheiri fand ich in vielen 
Fällen an Stelle eines Paares nur ein einziges Stamen. Diese ‚‚un- 
geteilten‘ Staubblätter waren aber unter sich keineswegs überein- 
stimmend gebaut. Während einige ein vollkommen normales Aussehen 
zeigten, gewahrte man bei anderen in der Mitte des Konnektivs die 
Anlage eines überzähligen Pollenfaches im obersten Teil des Stamens. 
Hier machte sich also schon die Tendenz zur Spaltung bemerkbar, ohne 
daß eine solche eintrat. 

Besonders instruktiv konnte ich diese Entwicklung bei Erysimum 
helveticum (Jacg.) D.C. beobachten. An der Basis der Andröcealkreise 
sieht man die Anlage von fünf Staubblättern, zwei laterale und 1 +2 
mediane. Höchst eigenartig und interessant ist, daß in diesem Fall eine 
Dehnung und eine damit verbundene Spaltungstendenz in dem einen 
lateralen Stamen zu beobachten war, während sich das alleinstehende 
mediane völlig normal verhielt. Von der Stellung der Staubblätter zu- 
einander kann man sich leicht überzeugen beim Betrachten der Inser- 
tionshöhe und auch der Stellung der Stamina zu den Kelch- und Blumen- 
blättern. Beachtenswert ist, daß die langen Staubblätter, wie bereits 
WERETSCHKO im Gegensatz zu CHATIN angibt, nicht den Blumenblättern 
anteponiert sind. Das eigenartige Verhalten des lateralen Stamens ist 
vielleicht damit zu erklären, daß durch den Druck benachbarter Blüten 
die Dehnungsachse ein wenig von der Norm (der medianen Richtung) 
verschoben wird. 

Die Dehnung setzt hier etwas später ein als in dem bei Arabis pro- 
currens beschriebenen Fall In einer geringen Höhe des Stamens bildet 
sich zunächst auf der Innenseite des Konnektivs ein einziges kleines 
Pollenfach aus (bei Arabis waren schon an der Basis zwei innere, doch 
kleine Pollenfächer vorhanden). Hat dieses Fach infolge der Dehnung 
eine maximale Größe erreicht, so beginnt auch hier, ähnlich wie bei 
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Arabis, das Hineinwandern der Tapeten- und weiterhin auch der Epi- 
dermiszellen in das Pollenfachinnere. Schon unterhalb dieses Teilungs- 
_ schrittes konnte man auch auf der Außenseite des Konnektivs das Auf- 
treten eines zunächst kleinen Pollenfaches beobachten. Auch dieses 
wuchs an und nahm mächtig an Größe zu. Zu einer Spaltung des 
Stamens kam es jedoch nicht mehr. Dies hängt unzweifelhaft damit 
zusammen, daß bei Erysimum die Dehnung, wie schon oben hervor- 
gehoben, zu einem späteren Zeitpunkte als bei Arabis einsetzte. 

In recht zahlreichen Fällen (Arabis, Draba, Malcolmia, Conringia 
usw. usw.) konnte festgestellt werden, daß die auf der angenommenen 
Spaltseite liegenden Pollenfächer eines Staminalpaares an der Basis 
bedeutend kleiner waren als die an der anderen Seite des Konnektivs 
befindlichen, daß dieser Unterschied jedoch in den oberen Teilen des 
Stamens infolge Wachstums und Dehnung des Pollenfaches aufgehoben 
wurde. Dieses sonderbare Verhalten ist damit zu erklären, daß die Deh- 
nung und damit verbundene Spaltung zeitiger als bei Arabis eingesetzt 
hat, jedoch nicht so früh, um die gleichförmige Gestaltung sämtlicher 
Pollenfächer zu gewährleisten. Es muß in diesem Zusammenhang 
darauf hingewiesen werden, daß die durch das Hineinwandern der Ta- 
petenzellen in ein großes Pollenfach entstandenen Hälften keineswegs 
die gleiche Größe der normalen Pollenfächer haben, sondern diese erst 
später erreichen. Diese Anschauung wird noch mehr durch die Beob- 
achtung befestigt, daß in vielen Fällen zwei seitliche Stamina sich an 
der Basis mit ihren einander zugekehrten Rändern eng berühren und 
eine Verwachsung vortäuschen. 

Die Bildung überzähliger Andröcealkreise geschieht auf gleichem 
Wege. Es sei nur kurz darauf hingewiesen, daß in einer Blüte von 
Hesperis tristis das eine Stamen eines seitlichen Paares bereits an seiner 
Basis vier kleine Pollenfächer im Konnektiv besaß. Die Trennung er- 
folgte in der bekannten Weise. Die Dehnung erfolgte wohl auch hier in 
seitlicher Richtung, jedoch wurde das Stamen ein wenig abgelenkt und 
schob sich unter Krümmung zwischen Fruchtknoten und dem äußeren 
Staubblatt ein. Nach erfolgter Trennung sah man daher das über- 
zählige siebente Staubblatt vor dem äußeren lateralen stehen, was be- 
sonders deutlich im Querschnitt des oberen Staminalteiles hervortrat. 
In einer Reihe von Fällen, besonders häufig bei Hesperis matronalis 
und H. tristis, wurden 7, 8 oder auch seltener 9 Staubblätter gefunden, 
die ebenfalls unregelmäßig angeordnet waren, so daß man den Eindruck 
einer spiraligen Anordnung bekam. Auch WRETSCHKO (S. 224) betont 
bereits, daß er bei Bunias „unter anderen auch polyandrische (7—8 Sta- 
mina) Blüten mit spiraliger Anordnung‘‘ gesehen habe. 

Allerdings war nicht immer eine sichere Feststellung möglich, aus 
welchem der Stamina sich das überzählige herausgebildet hat. In Abb. 5 
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ist ein Teil einer siebenzähligen Blüte von Matthiola incana schematisch 
dargestellt. Das von den drei normalen Staubblättern eingeschlossene 
siebente Stamen ist klein und verkümmert, doch steht es bereits an 
seiner Basis vollkommen isoliert und selbständig da. Hier könnte man 
nur vermuten, daß dieses aus dem mit dst bezeichneten Stamen durch 
Spaltung hervorgegangen sei. 

Die gegenseitige Beeinflussung der Stamina erstreckt sich nicht nur 
auf ihre Stellung, sondern auch auf ihren Aufbau. Bei Hesperis matro- 
nalis waren bereits an der Basis des inneren Andröcealkreises auf der 
einen Seite drei isoliert stehende Staubblätter zu erkennen. Die früh- 
dst zeitig pinsetzende Dehnung hat 

KL diese Spaltung verursacht, sie 

muß jedoch im weiteren Verlauf 
der Entwicklung nicht gleichen 

C) Schritt gehalten haben, vielleicht 

Cd verursacht durch Nahrungsman- 


gel; denn das mittlere dieser 

() C) drei seitlichen Stamina hatte 

C) nicht geniigend Raum, um sich 

normal entwickeln zu kénnen, 

es wurde von seinen beiden eng 

Cl anliegenden Nachbarn beengt. 

~~ So vermochte dieses lediglich 

zwei etwas nach vorn gegen 

den Fruchtknoten verschobene 

Abb. & eae einer Blüte von Matthiola Pojlenfächer auszubilden, die 

ur aus dem mit 40, heu in zudem durch ihre besondere 

zwei kleine Pollenfächer ausgebildet, deren Pollen- Kleinheit und Riickstandig- 

mutterzellen in der Entwicklung weit surfickge keit in ihrer Entwicklung auf- 
> fielen. 

Ähnliche Beobachtungen wurden bei den verschiedensten Arten in 
mehr oder weniger reichem Maße gemacht, so unter anderen bei Cly- 
peola Jonthlaspi, Arabis- und Draba-Arten und Matthiola incana. In 
Abb. 5 haben wir ja bereits ein verkümmertes siebentes Staubblatt von 
Matthiola gesehen. Die beiden angelegten Pollenfächer sind sehr klein, 
die Pollenmutterzellen sind auf einer frühen Entwicklung stehen geblie- 
ben, sie befinden sich im Ruhestadium, während die normalen Fächer 
bereits Tetraden gebildet haben. Weiterhin färben sich die Pollen- 
mutterzellen recht schwach, was auf Plasmaarmut schließen läßt. Offen- 
bar findet ein Kampf unter den einzelnen Staubblättern statt, das stär- 
kere wird die zugeführten Nahrungsstoffe dank seiner größeren Saugkräfte 
für sich allein beanspruchen (vgl. JarETzKY 1927). Die Ausbildung der 
soeben besprochenen Anomalien hängt demnach vornehmlich von einer 
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ungenügenden Nahrungszufuhr ab, die ihrerseits eine Verminderung 
der Bliitenachsenausdehnung herbeiführt, die dann als sekundärer Faktor 
nicht unwesentlich bei der Bildung monothecischer Staubblatter usw. 
mitwirken kann. Ich glaube, daß die von Moquix bei der Levkoje beob- 
achteten monothecischen Staubblätter auf gleichem Wege entstanden 
sind und möchte sie daher mit WRETSCHKO als ,,zufallige Abnormitäten‘ 
auffassen. 

Eine Verschmelzung zweier Stamina tritt demnach bei Nahrungs- 
mangel nicht ein und wird wohl auch nie anzutreffen sein, viel eher 
dürfte man stets eine Degeneration der einmal entstandenen, später 
aber nicht geniigend Raum und Nahrung habenden Stamina annehmen. 
Hiermit stellen wir uns bewußt in einen Gegensatz zu GOEBEL, der bei 
den Cruciferen ein Zusammenrücken von zwei Staubblattanlagen an- 
nimmt, die sogar vollständig oder aber zum Teil verschmelzen können. 

GoEBEL denkt sich ganz allgemein eine Verwachsung dann zustande 
gekommen, wenn die beiden benachbarten Anlagen auf gemeinsamer, 
meist ringförmiger Basis emporgehoben werden, wie wir es tatsächlich 
bei der Ausbildung der Sympetalenblüte beobachten können. Wir 
wollen versuchen, diese Erklärung für den bei Arabis procurrens be- 
schriebenen Fall anzuwenden. Zunächst haben wir zwei kleine Höcker, 
die die späteren Spalthälften darstellen, später aber werden beide ge- 
trennten Anlagen von einer gemeinsamen Grundfläche emporgehoben. 
Eine Verschmelzung schlechtweg wäre hiermit wohl erklärt, nicht aber 
das eigenartige oben beschriebene Verhalten, das Verschmelzen zweier 
Pollenfächer, deren Kleinerwerden und schließlich auch deren Ver- 
schwinden unter steter Verminderung der Stamenbreite. Wir müßten 
bei Annahme der GoEBELschen Deutung hingegen fordern, daß die 
Anlage der 2 x 4 Pollenfächer erhalten bleibt. Weiterhin findet ge- 
rade die Verminderung der Breite des unteren Staminalteiles ange- 
sichts der steten transversalen Dehnung des Blütenbodens keine an- 
nehmbare Erklärung. Auf plötzlich einsetzenden Nahrungsmangel kann 
aber das ,,Zusammenriicken“ und ,,Verschmelzen“ nicht zurückgeführt 
werden, da ein soleher Mangel ja gar nicht vorhanden ist, wie die starke 
transversale Dehnung in Blüten mit gespaltenen Staubblättern beweist ; 
denn andernfalls hätten ja die Spalthälften keinen Raum, würden sich 
beengen und schließlich degenerieren. 

Wenn auch die vorliegenden Untersuchungen gezeigt haben, daß 
das Zustandekommen eines überzähligen Andröcealkreises lediglich 
durch Spaltung zustande gekommen ist, so sprechen sie doch nicht gegen 
die GoeBeLsche Auffassung von der Entstehung der Cruciferenblüte 
aus polyandrischen Formen. Wir dürfen nur nicht diese Annahme auf 
Grund des Vorkommens von überzähligen oder gar von zweiteiligen 
Staubblättern machen, sondern könnten zu ihr nur durch deduktive 
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Ableitung gelangen. Die Cruciferenbliite ist auf einem Zustand erblich 
fixiert worden, der das Zustandekommen von einer oder, je nach der 
Art, auch von zwei seitlichen Staubblattanlagen gewährleistet. Die 
Ausbildung dieser Anlagen wird dabei von der reichlichen oder aber 
kargen Ernährung beeinflußt, so daß bei reichlicher Nahrungszufuhr 
irgendein Staubblatt eine weitere Teilung eingehen kann, bei Nahrungs- 
mangel hingegen die Spaltung unterbleibt, oder aber, sofern diese schon 
in einem frühen Stadium erfolgt ist, eine Staubblattdegeneration einsetzt. 





Riesenzellen und -kerne im Konnektiv der Staubblätter. 

Bei Camelina sativa (L.) CRANTZ subsp. Alyssum (MILLER) THELLUNG 
habe ich im Konnektiv der Staubblätter eigenartige Riesenzellen mit 
Riesenkernen beobachtet. Die Bliiten zeigten in ihrem Aufbau den 
normalen Typus. Degenerationserscheinungen waren in keinem Fall 
zu beobachten, die vier Pollenfächer einer jeden Anthere schlossen 
Pollenmutterzellen mit normalem Teilungsverlauf ein. Auffallend ist, 
daB die Riesenzellen sich stets nur im oberen Teil eines jeden Stamens 
vorfanden. Sie erstreckten sich von der Spitze bis ungefähr zur Mitte 
des Stamens, doch kamen auch Abweichungen nach der einen als auch 
nach der anderen Richtung in verschiedenen Bliiten vor. Innerhalb 
einer Bliite ist die Reichweite der Riesenzellen im Konnektiv bei jedem 
Staubblatt die gleiche. DemgemäB finden wir im Querschnitt einer 
Blüte in den gréBeren Staubblättern bereits normales Gewebe, während 
in den kürzeren noch die Riesenzellen anzutreffen sind. 

Die Riesenzellen sind dicht mit feinkérnigem, gerinnseligem Plasma 
gefüllt; Vakuolen wurden nicht angetroffen. Die Kerne enthalten einen 
riesigen, jedoch meist schwächer gefärbten Nukleolus (Abb. 7), um den 
sich ein verhältnismäßig großer Hof befindet. Der übrige Kernraum 
ist mit einem feinen Gerinnsel ausgefüllt, in dem zerstreut stark gefärbte 
chromatische Körper liegen. Die Größenordnung der Chromatinkörn- 
chen ist mannigfaltig, ihre Anzahl konnte nicht mit Sicherheit fest- 
gestellt werden, sie ist jedoch, wie schon aus der Abbildung hervorgeht, 
recht groß. Die Größe der Kerne ist schwankend, die Mehrzahl weist 
einen mittleren Durchmesser von 16 u auf (= 2144 „®). Bei wenigen 
wurde ein kleinerer Durchmesser gefunden, doch ist dies wahrschein- 
lich darauf zurückzuführen, daß hier nur eine kleine Kugelkappe vorlag. 
Da die Diakinesekerne nur einen mittleren Durchmesser von 9 y haben 
(= 381,7 u?), müssen wir die Riesenzellen und -kerne als sechsmal größer 
ansprechen als die normalen Pollenmutterzellen. Kernteilungen oder 
-verschmelzungen sind nicht gesehen worden. Es wurde auch nie mehr 
als ein Kern in jeder Zelle gefunden. Doch. glaube ich, daß die Riesen- 
kerne durch Kernverschmelzung hervorgegangen sind. In mehreren 
Fällen gewahrt man neben dem großen, meist zentral gelegenen Nukleo- 
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lus noch ein bis mehrere kleinere am Rande des Kernes liegende Kern- 
körperchen. In Abb. 7 ist ein solcher Nebennukleolus wi 
Bisweilen schien es, als ob die um den kleinen Nukleolus liegende Kern- 


substanz von der 
übrigen Kern- 
masse durch eine 
hauchfeine Haut- 
schicht gesondert 
sei. Vielleicht ist 
hier die Fusion der 
Kerne noch nicht 
bis zur Vollstän- 
digkeit erfolgt. 
Bei Zberis ama- 
ra L. fanden sich 
ganz vereinzelt im 
Konnektiv bald 








: Abb. 6. Staubblatt von Camelina mit Riesenzellen und -kernen im 
des einen, bald des Konnektiv 


anderen Stamens, 


. Vergr. etwa 840. 


jedoch auch nur in den oberen Teilen, im normalen Grundgewebe plasma- 
reiche Riesenzellen vor (Abb. 8). Diese schlossen aber nicht eng anein- 
ander an, die einzelnen Riesenzellen lagen mitunter im Längsschnitt 


504 und mehr auseinander. 
Die Zellen sind auch keines- 
wegs so groß, wie die bei 
Camelina beobachteten, 
sondern machen ganz den 
Eindruck von normalen 
Pollenmutterzellen. Dieser 
Eindruck wird noch um so 
mehr erhöht, als sich die 
Kerne dieser Zellen in einem 
diakineseähnlichen Zu- 
stande befinden. Ihr Kern- 
inhalt beträgt im Mittel 
etwa 221 u®. Es wäre sehr 
gut möglich, daß die Rie- 
senzellen bei Camelina 





Abb. 7. Ein Riesenkern aus einer Konnektivriesenzelle 
von Camelina. Vergr. etwa 3000. 


durch Verschmelzung aus Zellen hervorgegangen sind, wie wir sie bei 


Iberis angetroffen haben. 


RosENnBERG (1909b) beschreibt eine ähnliche Erscheinung in einem 
Staubgefäß des Bastardes Drosera obovata, die durch den Stich eines 
Insektes verursacht worden ist. ,, Alle Zellen der Anthere nach innen 














456 R. Jaretzky: 


von der Epidermis haben beträchtlich an Umfang zugenommen, das 
Plasma ist netzmaschig und sehr mächtig geworden, und vor allem die 
Kerne sind zu kräftiger Entwicklung gekommen.‘‘ Jedoch besteht ein 
wichtiger Unterschied zwischen dem von ROSENBERG geschilderten und 
dem von mir beobachteten Fall darin, daß bei Drosera die ganze Anthere, 
mit Ausnahme der Epidermis, in sporogenes Gewebe umgewandelt und 
ihre Zellen zu Pollenmutterzellen geworden sind, die sämtliche charak- 
teristischen Stadien einer Reduktionsteilung im bunten Durcheinander 
aufwiesen, während die Riesenzellen bei Camelina diese Eigentümlich- 
keiten nicht zeigten und zudem die Pollenmutterzellen an Größe weit 
übertrafen. Bei Iberis könnte 
man ja eher versucht sein, in den 
»Riesenzellen‘ des Konnektivs 
Pollenmutterzellen zu sehen, wie 
ich bereits oben ausführte, jedoch 
fehlen sämtliche der von RosEn- 
BERG beobachteten Zwischen- 
stadien, wie Synapsis usw. 

Die starke Chromozentren- 
bildung in den Riesenkernen deu- 
* tet auf eine intensive Reizung 
der Zelle hin. Daß eine Reizung 
hierfür verantwortlich gemacht 
werden kann, erleuchtet aus zahl- 
reichen bisher bekannten Fällen. 
Ich erinnere an die Kerne von 
reg Neottia nidus avis, bei denen nach 

a rg ar 2 aan Maenvus (1900) durch das Ein- 

dringen eines Mykorrhiza-Pilzes 
Chromozentrenbildung ausgelöst wurde, an die Kerne der Drosera-Ten- 
takeln nach vorangegangener „Fütterung‘‘ (ROSENBERG 1899, 1909a) 
und schließlich auch an die durch Röntgenstrahlen hervorgerufenen 
Veränderungen (Komuro 1927). 

Es war demnach wohl zu erwägen, ob die bei Camelina und Iberis 
beobachteten Zellabweichungen nicht auch, wie bei Drosera, durch irgend- 
welche Insektenstiche und die dadurch bedingte Reizung verursacht 
worden seien. Dies war um so mehr anzunehmen, als PEYRITSCH die bei 
Arabis alpina beobachteten Veränderungen, wie Umwandlung von 
Staubblättern in Karpellblätter und Vergrünung auf den Einstich von 
Aphis-Arten zurückführte. Hinweisen möchte ich auch auf die in der 
Einleitung erwähnte Arbeit von GALLAUD. Verletzungen irgendwelcher 
Art waren an den Stamina jedoch nicht nachweisbar; auch mußte es 
wundernehmen, daß unter den vielen untersuchten Arten nicht eine 
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von den Insekten verschont geblieben ist. Ebenso wunderbar mutet 
es an, daß jedes einzelne Staubblatt von den fraglichen Insekten besucht 
worden sei. Es wäre ja möglich, daß durch den Einstich Hormone zur 
Wirksamkeit gebracht werden, die, von Zelle zu Zelle, von einem Stamen 
zum anderen diffundierend, das Wachstum der Konnektivzellen anregen 
könnten. Dieser Annahme steht indessen die Tatsache entgegen, daß 
die einzelnen anormalen Zellkomplexe nicht miteinander in Verbindung 
stehen, und es ließe sich kein Grund anführen, warum nicht auch der 
untere Teil eiries jeden Stamens dieselben Zellabweichungen aufweist. 

Eine Erklärung für das Auftreten der Riesenzellen im Konnektiv 
kann einstweilen nicht gegebeu werden. Bemerkt sei nur noch, daß 
ähnliche Beobachtungen auch bei Erysimum cheiranthoides L., Erysimum 
silvestre (CRANTZ) KERNER und Erysimum ochroleucum D.C. gemacht 
wurden. 


Pollenfächer in den Kelchblättern von Matthiola incana R. Br. 


Von Matthiola incana R.Br. wurden sechs Blüten zwecks Fest- 
stellung der Chromosomenzahl untersucht. Es zeigte sich nun in fünf 
Blüten ein ganz merkwürdiges Verhalten, wie es meines Wissens noch 
nie beobachtet worden ist. Die Blüten bestanden wohl aus einer nor- 
malen Anzahl von einzelnen Organen, die die übliche Stellung inne- 
hatten. Es ist weiterhin bekannt, daß, nachdem zunächst die Kelch- 
blätter und weiterhin auch die Blumenblätter in ihren ersten Anlagen 
gebildet sind, sich nunmehr erst die Primordien der Stamina differen- 
zieren. WRETSCHKO gibt an, daß sich der Blütenboden nach Bildung 
der Sepala flach halbkugelförmig vorwölbt, „um alsbald an den vier in 
die Zwischenräume zwischen den Kelchblättern tretenden Radien ein 
überwiegendes Wachstum zu entwickeln‘‘. Tatsächlich ist dieses Wachs- 
tum so groß, daß die aus diesen vorgewölbten Primordien hervorgehen- 
den Stamina die Blumenblätter bald an Größe überflügeln. Zur Zeit der 
Reduktionsteilung zeigen die Kelchblätter mehr oder minder ausge- 
prägte Dauergewebszellen und umschließen die übrigen Blütenteile voll- 
ständig, die Blumenblätter hingegen sind klein und schmal, reichen 
ungefähr bis zu !/, der Staminahöhe hinauf und bestehen aus kleinen, 
plasmareichen, hoch lebensfähigen meristematischen Zellen. Die so- 
eben beschriebene Entwicklung weicht von der bei anderen Cruciferen 
nicht ab. 

Es zeigt sich aber, daß in den oberen Teilen einiger Kelchblätter 
typisch ausgebildete Pollenfächer anzutreffen sind. Die Zahl der Pollen- 
fächer ist verschieden, mitunter konnten nur ein einziges, manchmal 
hingegen auch zwei oder drei in einem Kelchblatt beobachtet werden, 
während andere Kelchblätter wiederum vollständig normales Aussehen 
zeigten. Die Größe dieser Pollenfächer schwankte sowohl im Quer- als 
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auch im Langsschnitt. Die Stelle des Kelchblattes, an der oder besser 
in der die Pollenfächer lagen, war bedeutend breiter als die übrigen 
Teile desselben Organes. Es schien, als ob sich das Kelchblatt mit einem 
buckelförmigen Vorsprung in das Innere der Blüte vorwölben wollte. 
Hierzu war in jedem Falle eine deutliche Lücke zwischen zwei Stamina 
auserkoren. Die Pollenfächer waren keineswegs an eine bestimmte 
Stelle des Kelchblattes gebunden. In der einen Blüte sah ich, wie in 
den unteren Teilen des Kelchblattes am seitlichen Blattrand ein kleines 
Pollenfach ausgebildet war, dessen Pollenmutterzellen sich im Ruhe- 
zustande befanden. Dieses Pollenfach verschwand in etwas höheren 





Abb. 10. 





Abb. 9. 
Abb. 9. me "+ ZE Matthiola incana mit einem erage era und einem "2 Pollenfach, 
deren Pollenmuttersellen sich in Diakinese befinden. Vergr. etwa 1 
Abb. 10. Ein Diakinesekern aus dem Kelchblatt-Pollenfach. Vergr. Seow nn 





Schichten ; dort war aber jetzt, mehr der Mitte des Kelchblattes genähert, 
ein zweites Pollenfach zu sehen. Zu diesem gesellte sich in noch etwas 
höherer Lage ein weiteres Pollenfach, das jedoch nur mit degenerierten 
Zellen gefüllt war (Abb. 9). 

Abgesehen von diesem letzterwähnten Fall zeigten die Pollenfächer 
keinerlei Degenerationserscheinungen. Ich habe in Abb. 10 eine Pollen- 
mutterzelle im Diakinesestadium abgebildet. Sie ist dem in Abb. 9 
wiedergegebenen Kelchblattpollenfach entnommen. Die Chromosomen 
sind hier, wie in den entsprechenden Stadien normaler Antherenpollen- 
fächer, in der Regel ringförmig gelagert. Die haploide Zahl sieben ist 
leicht zu erkennen. Auch die Tapetenzellen verhalten sich so, wie ich 
es für die Cruciferen im allgemeinen (1928) beschrieben habe. Nach 
diesen Bildern zu urteilen, kann kein Zweifel bestehen, daß die Ent- 
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wicklung der Pollenmutterzellen zu reifen Pollen führen muß. Leider 
hatte ich keine älteren Stadien fixiert, und somit ist die Prüfung dieser 
Annahme fürs erste unmöglich. 

Beachtenswert ist aber, daß die Entwicklung der Kelchblattpollen- 
fächer hinter der der Stamina erheblich zurückgeblieben ist. In den 
Kelchblättern befinden sich die Pollenmutterzellen in Ruhe oder Syn- 
apsis und einmal auch in der Diakinese, während die Staubblätter 
Tetraden oder gar junge Pollenkörner zeigen. Auch die Ausbildung der 
einzelnen Pollenfächer in demselben Kelchblatt ist verschieden weit 
vorgeschritten. Geringe Schwankungen in der Nahrungszufuhr mögen 
die Weiterentwicklung der vielleicht später angelegten oder überhaupt 
schwächer ausgebildeten Pollenfächer sistieren oder im extremen Fall 
sogar deren Pollenmutterzellen zum Verhungern und zur Degeneration 
bringen (vgl. JARETZKY 1927). 

Man kannte bisher eine ganze Reihe von Fällen, in denen man in 
den blumenblattartigen Gebilden Pollenfächer vorfand oder zumindest 
deren Rudimente. Dies ist auch weiter gar nicht verwunderlich, wenn 
wir bedenken, daß nach den neuesten Untersuchungen von TROLL die 
von DE CANDOLLE bereits angenommene Entwicklung der Blumen- 
blätter aus den Staubblättern sichergestellt ist, und hiermit sämtliche 
Übergänge von blattartig erweiterten Stamen über petaloide Stamina 
zu Blumenblättern gegeben sind. TRoLL weist darauf hin, daß bei 
Costus das fertile Staubblatt petaloid umgestaltet ist, und die Theken 
auf der breiten Fläche angebracht sind. Ähnliche Verhältnisse sind 
auch bei Nymphaea alba zu beobachten. 

Die Kelchblätter hingegen faßte man als ,,korrelativ bedingte 
Hemmungsbildungen“ der der Blüte benachbarten Hochblätter und 
demnach weiterhin auch der Laubblätter auf, die, wie uns jüngst ANDRE 
zeigte, bei geeigneten Versuchsbedingungen in ihre ursprünglichen For- 
men übergeführt werden können. ANDRE war es gelungen, bei der 
Schneebeere die Vegetationskraft in den Spitzen durch Entblätterung 
zu steigern ,, und dadurch in den schon angelegten Blütenknospen dieser 
Spitzen eine Verlaubung des Kelches unter mehr oder weniger starker 
Verkümmerung der übrigen Bliitenteile“ zu erhalten. Das rötliche Peri- 
gon wird hierbei nicht umgewandelt, sondern verliert lediglich seine 
Farbe, wird bleich und weißlich. 

Interessant ist der oben angeführte Befund, weil die kleinen, im 
meristematischen Zustande befindlichen Blumenblätter keinerlei An- 
zeichen einer Bildung von Pollenfächern aufweisen, obwohl diese bei 
ihnen infolge ihrer näheren Beziehungen zu den Staubblättern weit eher 
vermutet werden könnten, als bei den entwicklungsgeschichtlich den 
Laubblättern näher stehenden Kelchblättern. 

Die Frage, wodurch diese eigenartigen Bildungen in den Kelchblättern 
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hervorgerufen werden, kann wohl nur dahin beantwortet werden, daß 
sich gewisse Stoffe in einem Übermaß angesammelt haben, die die Bil- 
dung von überzähligen Pollenfächern auch in anderen Organen als den 
Staubblättern anregen. Krebs hat bei Sempervivum gezeigt, daß die 
Bildung der Blüten von einem Überschuß an Kohlehydraten im Verhält- 
nis zu den Stickstoffverbindungen abhängt. Vielleicht sind es die 
gleichen Stoffe, die die Pollenfachbildung in den Kelchblättern begün- 
stigen. Der räumlichen Ausdehnung der Kelchblätter steht ja nichts 
im Wege, da ja die vorspringenden Höcker stets in die Lücken zweier 
Staubblätter hineinwachsen. Hiermit steht auch im Zusammenhang, 
daß die Pollenfächer in der Regel nicht in einer solch tiefen Lage im 
Kelchblatt anzutreffen sind, die mit der obersten Spitze der Blumen- 
blätter in gleicher Höhe steht. Welch einen Einfluß das Blumenblatt 
auf die Bildung der Pollenfachhöcker hat, konnte in einem Falle recht gut 
beobachtet werden. Ein Blütenquerschnitt zeigte im mittleren Teil des 
Kelchblattes zwei nebeneinander liegende große und normal gebildete 
Pollenfächer. Studiert man nun einen tiefer liegenden Schnitt, in dem 
bereits der oberste Teil des benachbarten Blumenblattes zu sehen ist, 
so gewahrt man, daß dieses Blumenblatt die Bildung des einen Pollen- 
faches beeinträchtigt, es wurde nach unten hin mit zunehmender Größe 
des Blumenblattes, das sich an die vorgewölbte Stelle des Kelchblattes 
anlehnte, kleiner und verschwand schließlich, wobei natürlich der Höcker 
ebenfalls reduziert wurde, während das zweite Pollenfach, von dem 
Blumenblatt entfernt liegend, viel tiefer hinunterreichte. 

Ungelöst bleibt jedoch die Frage, warum es bei den unzweifelhaft 
guten Nahrungsverhältnissen, die die Pollenfachbildung in den Kelch- 
blättern veranlaßte, nicht zu einer Vermehrung des Androeceums ge- 
kommen ist, wie wir es in so vielen Fällen kennengelernt haben. Viel- 
leicht setzte der oben vermutete Zustrom der Nahrungsstoffe erst zu einer 
Zeit ein, wo die Staubblätter bereits fertig gebildet und die Pollenfach- 
anlagen ausdifferenziert waren. Die Pollenfächer in den Kelchblättern 
wären demnach als Nachzügler aufzufassen, was sehr gut mit den oben 

ü Befunden übereinstimmt, daß die Pollenmutterzellen in den 
Kelchblättern viel weiter in ihrer Entwicklung zurückstehen als die der 
Staubblätter. 

Es sei hier auf die im ersten Abschnitt angeführten Beobachtungen 
verwiesen, daß in einer Blüte von Maithiola sechs normale Staubblätter 
und ein überzähliges, jedoch kleines und in der Entwicklung seiner Pollen- 
mutterzellen zurückgebliebenes zu beobachten waren. In dieser Blüte 
sind Pollenfächer in den Kelchblättern nicht zu sehen, es dürften hier 
die überflüssigen Nahrungsstoffe bei der Neuanlage eines überzähligen 
Stamens verbraucht sein. 
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Neue Chromosomenzahlen. 

Obwohl nicht in den Rahmen dieser Arbeit passend, folgen anhangs- 
weise in Ergänzung meiner Angaben in einer unlängst veréffentlichten 
Arbeit (1928) Befunde iiber die Chromosomenzahlen von zwei Arten, 
die ich im Verlauf der vorliegenden Untersuchungen feststellen konnte. 

Draba daurica D.C. besitzt im Diakinesestadium der Pollenmutter- 
zellen 16 Gemini, die in der Regel fest miteinander vereint sind und 
univalent erscheinen. In der Polplatte der heterotypischen Teilung 
vermochte ich nur ungefähr 16 Chromosomen festzustellen, eine ein- 
wandfreie Zählung war hier nicht môglich, da sich stets einige Chromo- 
somen gegenseitig deckten. Die Chromosomengrundzahl ist in der 
Gattung Draba nach den Untersuchungen von HEILBORN (1927) acht. 
Draba daurica ist demnach als eine tetraploide Form anzusehen. 

In der Gattung Iberis ist bisher nur eine einzige Untersuchung von 
LarBACH (1907) bei Iberis pinnata angestellt worden. Larpacu gibt als 
haploide Chromosomengarnitur die Zahl 8 an. Bei Iberis pinnata 
liegen die Chromosomen als kurze Stäbchen paarweise nebeneinander. 
Auch bei [beris amara L. vermochte ich dieselbe Anordnung der Chromo- 
somen anzutreffen, aber ebenso häufig waren einige der acht Paare so 
eng miteinander vereint, daß sie eine Univalenz vortäuschen konnten. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

Das Zustandekommen zweispaltiger Stamina bei den Cruciferen wird 
auf Grund histologischer Untersuchungen klargelegt. Die Ansicht 
GOEBELs, daß es sich hierbei um ein Verwachsen zweier Staubblatter 
handelt, besteht zu Unrecht. Nur eine Spaltung ursprünglich einfacher 
Anlagen kommt für die Bildung zweispaltiger Stamina in Frage. 

Ein an der Spitze gespaltenes Stamen ist an seinem Grund um ein 
erhebliches breiter als normale Staubblätter. Wir finden bei ihnen in- 
mitten des Konnektivs je eine überzähliges Pollenfach sowohl an der 
Außen- als auch Innenseite des Stamens. Gegen die Spitze wird das 
Stamen stets breiter, und damit finden die Konniktivpollenfächer Ge- 
legenheit zur Ausdehnung. Nach Erreichung der Maximalgröße be- 
ginnen sich die Fächer zu teilen, so daß wir nunmehr ein seitlich lang- 
gedehntes Stamen mit acht Pollenfächern haben. Schließlich wandern 
die Epidermiszellen zwischen die Tochterkonnektivpollenfächer. Inner- 
halb der Epidermiszellen erfolgt die endgültige Trennung, so daß im 
oberen Teil zwei isolierte, normal ausgebildete Spalthälften sichtbar sind. 
Innen- und Außenkonnektivpollenfächer brauchen in ihrer Entwicklung 
nicht gleichen Schritt zu halten. 

Die Spaltung wird beeinflußt durch reichlichen Nahrungszustrom. 
Setzt die Spaltung im undifferenzierten Zustande ein, so erhalten wir 
von Anbeginn statt eines Staubblattes deren zwei. 

Planta Bd. 5. 30 
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Bei Nahrungsmangel findet keine Verwachsung von Staubblättern 
statt. Die ungünstig gelegenen und schwächer ernährten Stamina 
degenerieren. 

Im Konnektiv von Camelina, Iberis u.a. wurden Riesenzellen und 
Riesenkerne beobachtet. 

Mehrere Blüten von Maithiola incana zeigten in den Kelchblättern 
Pollenfächer, die zum größten Teil vollkommen normal ausgebildete 
Pollenmutterzellen einschlossen. Die Entwicklung der Kelchblatt- 
pollenmutterzellen steht jedoch hinter denen der Antherenmutterzellen 

Für Draba daurica D.C. wird die haploide Chromosomenzahl mit 16, 
für Iberis amara L. mit 8 angegeben. 
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(Aus dem pflanzenphysiologischen Laboratorium der Universitat Kopenhagen.) 


DIE PHOTOTROPISCHE INDUKTION IN DER SPITZE 
DER AVENACOLEOPTILE. 
Von 
P. BOYSEN JENSEN. 
Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 12. Januar 1928.) 


I. Einleitung. 

In einer Arbeit von Boysen JENSEN und Nıers Nretsen (1925) 
wurde unter anderem eine Versuchsreihe in folgender Weise angestellt : 
Es wurde die Spitze von Avena-Coleoptilen gespalten, und eine Platte 
von dünnem Platinblech wurde in die Spalte hineingesteckt. Wenn 
die Platinplatte parallel zur Lichtrichtung orientiert war, so daB beide 
Spitzenhälften beleuchtet wurden, erfolgte eine starke, positiv photo- 
tropische Kriimmung in dem verdunkelten Basalteil. War dagegen 
die Platinplatte senkrecht zur Lichtrichtung orientiert, so daB nur die 
vordere Spitzenhälfte beleuchtet wurde, so entstand eine sehr schwache 
positive phototropische Kriimmung. Das Ergebnis dieses Versuches 
stimmt nicht zu der von PAÂL aufgestellten Hypothese, nach welcher 
die positiv phototropische Kriimmung durch eine Destruktion der 
wachstumsbeschleunigenden Stoffe auf der Vorderseite der beleuchteten 
Spitze verursacht wird; dagegen stimmt es sehr gut zu der Hypothese 
von BoYSEN JENSEN, nach welcher während der phototropischen In- 
duktion eine Vermehrung der wachstumsbeschleunigenden Stoffe auf 
der Hinterseite der Coleoptilenspitze stattfindet; diese Stoffe wandern 
an der Hinterseite der Coleoptile abwärts und verursachen dort eine 
Wachstumsbeschleunigung, die eben die phototropische Krümmung ist. 
Bei den Versuchen wurde Dauerbelichtung mit einer Lichtstärke von 
25 Lux verwendet. Die Versuchszeit war 2—3 Stunden. Hieraus kann 
man leicht berechnen, daß die verwendete Reizmenge etwa 180 000 bis 
270 000 Lux-Sek. betrug. Die Versuche gelten somit für die zweite 
phototropische Krümmung. 

Diese Versuche sind später teilweise von Ramazr (1926) wiederholt 
worden. Seine Abhandlung enthält verschiedene irrige Schlüsse betref- 
fend die Arbeit von BoysEn JENSEN und NıerLs NIELSEN; weil aber 
später eine korrekte Darstellung der Verhältnisse von van DILLEWIJN 
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(1927) gegeben worden ist, gehe ich auf die Arbeit von RAMAER nicht 
näher ein; nur eins möchte ich bemerken. Es ist kein Zufall, daß in den 
Versuchen von BoysEN JENSEN und NIELS NIELSEN Dauerbelichtung ver- 
wendet wurde. Wie oben gesagt, betreffen die Versuche nur die zweite 
phototropische Krümmung, und diese Krümmung fällt weit kräftiger 
aus, wenn man die nötige Lichtmenge in einem langen als in einem 
kurzen Zeitraum zuführt. Dies geht aus zwei Versuches hervor, deren 
Ergebnis in Tabelle 1 wiedergegeben ist. Die Zahlen in der Tabelle 


Tabelle 1. 





614700 Lux-Sek. | Dauerbelichtung 
(in 15 Min. (pro Stunde 
zugeführt) 367 200 Lux-Sek.) 











Versuch 1 re 2 Stunden 0,019 cm 0,123 cm 
(je 2 Pflanzen) | „ 3 en 0,215 cm 
Versuch I nach 2 Stunden 0,033 cm 0,118 cm 
(je 4 Pflanzen) | „ 3 à 0,033 cm 0,185 cm 


stellen die d-Werte dar (d.h. die Längendifferenzen zwischen Vorder- 
und Hinterseite der Coleoptile, vgl. S. 467), und man sieht aus der 
Tabelle, daB die phototropische Reaktion bei Dauerbelichtung etwa 
vier bis sechsmal so stark sein kann, als wenn dieselbe Lichtmenge in 
einem kurzen Zeitraum zugeführt wird. Ich méchte daher Dauerbelich- 
tung für Versuche dieser Art empfehlen; es spielt die allergrößte Rolle, 
daß die Reaktionen so kräftig sind wie nur irgend möglich. 

Wie oben gesagt, ist die phototropische Induktion während der 
zweiten positiven Krümmung mit einer Vermehrung der wachstums- 
beschleunigenden Stoffe auf der Hinterseite der Coleoptilenspitze ver- 
bunden. Es entsteht daher die Frage, wie diese ungleiche Verteilung 
der Wuchsstoffe in der Spitze entsteht, und es ist der Zweck dieser 
Untersuchung, diese Frage näher zu beleuchten. 


Methodik. 

Der größte Teil der Versuche wurde mit der Hafersorte ,,gul Näs- 
gaard‘‘ ausgeführt, derselben Sorte, mit der ich auch früher gearbeitet 
habe. Weil ich diese Sorte nicht in genügender Menge beschaffen konnte, 
mußte der letzte Teil der Versuche mit anderen Sorten angestellt werden. 
Ich benutzte dann die Sorten ‚„‚Siegeshafer‘‘ von Svalöf und ,,Abed Nr. 3“; 
beide sind für die Operationen ganz gut geeignet, aber nicht so empfind- 
lich wie ,,gul Näsgaard‘“. 

Die Körner (mit Spelzen) wurden 48 Stunden lang in flachen Schalen 
eingeweicht und sodann in Präparatengläsern (10 x 2,5 cm) in sandige, 
gesiebte Gartenerde eingepflanzt. Die Erde soll von Anfang an so viel 
Wasser enthalten, daß eine erneute Wässerung der Erde vor dem Ver- 
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suche unnötig ist. Die Entwicklung der Keimpflanzen soll in möglichst 
trockener Luft und bei mäßig hoher Temperatur, etwa 20°, stattfinden. 
Beyer (1927) hat empfohlen, die erste Entwicklung bei Licht vor sich 
gehen zu lassen. Bei meinen Versuchen mit dieser Methode habe auch 
ich ganz gute Resultate erhalten. Ich bin jedoch nicht davon überzeugt, 
daß sich die Methode in allen Fällen bewähren wird. Die Länge der Coleo- 
ptilen soll beim Anfang der Versuche etwa 3 cm betragen. 

Bei den meisten Versuchen wurde die Coleoptilenspitze halbiert und 
in die Spalte eine viereckige Platte von Platin oder Glas eingeführt. Diese 
Operation, die ziemlich schwierig ist, wird in folgender Weise ausge- 
führt: Die Coleoptile wird mit einer der flachen Seiten nach unten auf 
einer Korkscheibe angebracht. Mit einer scharfen lanzettförmigen Nadel 
wird dann die Coleoptile 3—4 mm unterhalb der Spitze durchstochen 
und diese, indem man die Nadel nach vorn führt, gespalten. Wenn die 
Operation beendet ist, wird die Coleoptile mit einer starken Lupe 
untersucht; falls der 
Schnitt nicht genau in 
— ume 2 die Medianebene fällt, 
| wird die Pflanze besei- 





























= tigt, weil einseitige oder 
schräge Schnitte ohne 

pen ee ee Ausnahme Krümmun- 
Abb. 1. gen veranlassen. Ist die 


Pflanze verwendbar, so 
wird entweder eine dünne Platin- oder Glasplatte (aus dünnen Deckgläsern 
geschnitten), die trocken sein muß, in die Wunde hineingeführt, oder 
die beiden Spitzenhälften werden, wie unten beschrieben werden soll, 
mit einer Platinspirale oder mit einem Glaskäppchen zusammengehalten. 
Die Pflanzen werden dann auf 1—2 Stunden in dampfgesättigte Luft 
hineingestellt. Die Coleoptilen, die sich nach dieser Zeit gekrümmt 
haben, werden beseitigt, die übrigen werden mit den früher beschriebenen 
Schirmen von schwarzem Papier versehen; oben sind die Schirme mit 
Deckel von schwarzem Papier verschlossen. Die Anordnung der Schirme 
und Deckel geht aus der beigefügten Abb. 1 hervor. 

Die Stärke der für die Belichtung der Pflanzen verwendeten Lampen 
wurde nach der von BuDER (1926) angegebenen Methode gemessen, in- 
dem sie mit Coleoptilen als Photometer mit der Hefnerlampe verglichen 
wurden. Die Lichtstärke der Lampen in dieser Weise gemessen war 
51 Lux und 3,6 Lux, etwa doppelt. so viel, als wenn sie nach der ge- 
wöhnlichen photometrischen Methode gemessen wurden. Wenn die 
letztere Lampe 1,5 bzw. 2 m von den Avena-Coleoptilen angebracht 
wurde, war die Lichtstärke 1,6 bzw. 0,9 Lux. 

Die Pflanzen wurden in dampfgesättigtem Raum 3 Stunden lang 
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bei 20—22° exponiert. Wegen des Wachstums der Coleoptilen muß 
man jede halbe Stunde die Schirme ein wenig in die Höhe schieben, 
um zu verhindern, daß Teile der Coleoptile, die sich unter dem Einschnitt 
befinden, beleuchtet werden. 

Wenn der Versuch fertig ist, werden die Pflanzen in der früher be- 
schriebenen Weise (BOYSEN JENSEN und NIELSEN, N. 1925, S. 322) 
gemessen. Alle die gefundenen Werte sind in den beigefügten Tabellen 
angegeben; es bedeutet d die Längendifferenz zwischen der konvexen 
und konkaven Seite der Coleoptile. 


II. Versuchsergebnisse. 

Wie oben gesagt, kann die zweite phototropische Krümmung in der 
Avena-Coleoptile auf eine ungleiche Verteilung der wachstumsbeschleu- 
nigenden Stoffe in der Spitze zurückgeführt werden. Für die Ent- 
stehung dieser ungleichen 
Verteilung bieten sich zwei 
Möglichkeiten dar: Die eine 
Möglichkeit ist die, daß die 
Coleoptilenspitze als Einheit 
reagiert in der Weise, daß 
bei einseitiger Beleuchtung 
durch das Zusammenwirken 
der einzelnen Zellen eine Abb. 2a. 
Polarisation, ein Gegensatz 
zwischen der Vorder- und Hinterseite entsteht, oder die verschiedenen 
Teile der Coleoptilenspitze reagieren gesondert und unabhängig vonein- 
ander, d. h. die ungleiche Verteilung der wachstumbeschleunigenden Stoffe 
entsteht durch die ungleiche Beleuchtung der verschiedenen Teile der 
Coleoptilenspitze (Theorie von BLAAUW). Die folgenden Versuche sollen 
diese zwei Möglichkeiten näher beleuchten. 

1. Phototropische Krümmung bei Beleuchtung der beiden Spitzen- 
hälften mit ungleicher Lichtstärke. 

Die erste Versuchsreihe wurde in der Weise durchgeführt, daß die 
Coleoptilenspitze gespalten und eine viereckige Platinplatte in die Spalte 
hineingesteckt wurde. Es wird dadurch die Spitze in zwei Hälften zerlegt, 
so daß man von diesen jede für sich beleuchten kann. Wenn man nun 
die eine Hälfte von vorne und die andere Hälfte von hinten beleuchtet, 
kann man etwa die in Abb. 2b dargestellte Lichtverteilung erhalten, 
also ungefähr dieselbe Verteilung, als wenn man die intakte Coleoptilen- 
spitze einseitig mit einer einzigen Lichtquelle beleuchtet ( Abb.2a). Falls 
nun die Theorie von BLAAUW richtig ist, darf man erwarten, daß man 
durch eine solche zweiseitige Beleuchtung eine phototropische Krüm- 
mung hervorrufen kann. Wie groß soll aber der Unterschied zwischen 
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den beiden Lichtquellen sein? Diese Frage hat van DILLEWIIN unter- 
sucht mit dem Ergebnis, daB unter normalen Verhältnissen die hintere 
Hälfte der Coleoptile '/,, der Lichtstärke, mit der die Vorderseite be- 
leuchtet wird, empfängt. Nach LunpgcArpu (1922) ist der Lichtabfall 
10:1. Es wurden daher in drei Versuchsserien die vordere Hälfte mit 
51 Lux beleuchtet und die hintere mit 0,9 bzw. 1,6 und 2,6 Lux, so daß 
der Lichtabfall 57 : 1, 32:1 und 14:1 war. Gleichzeitig wurden Kon- 
trollversuche angestellt, bei welchen die Platinplatte parallel mit der 
Lichtwirkung orientiert war. Bei diesen Versuchen wurde nur von 
vorne beleuchtet. 

Das Ergebnis der Versuche ist in Tabelle 2 wiedergegeben. Es geht 

aus der Tabelle hervor, daß es durch gesonderte Belichtung der beiden 
Spitzenhälften mit ungleicher Lichtstärke nicht gelungen ist, photo- 
tropische Krümmungen hervorzurufen; die d-Werte waren + 0,005 
+ 0,003, + 0,005 + 0,004 und + 0,005 + 0,002 cm 
(vgl. Abb. 3a); wenn aber die Platinplatte par- 
> allel zur Lichtrichtung orientiert ist, erhält 
man kraftige positiv phototropische Kriimmun- 
gen, die d-Werte sind in den drei Versuchsreihen 
+ 0,078 + 0,009, + 0,074 + 0,005 und + 0,061 
+ 0,004 cm (vgl. Abb. 3b). Man kann hieraus 
schließen, daß die Verwundung als solche die 
Abb.3. a Phototropische Krim- phototropische Reaktion nicht verhindert, und 
as LS Ch es. das Ergebnis der Versuche spricht somit gegen 
cher Lichtstärke. > Kontroll- die Richtigkeit der Theorie von BLAAUW. 
Nun könnte man vielleicht gegen die Beweis- 
kraft der Versuche den Einwand erheben, daß die Lichtverteilung bei der 
zweiseitigen Belichtung, wie aus Abb. 2 hervorgeht, doch nicht ganz 
dieselbe ist wie bei der normalen Beleuchtung. Hierzu möchte ich be- 
merken, daß der Unterschied nur den Lichtabfall und die Lichtrichtung 
innerhalb der Coleoptilenwand auf der Hinterseite der Coleoptile betrifft, 
was wohl nach der BLaauwschen Theorie keine Rolle spielen kann. Ich 
glaube daher nicht, daß der Einwand stichhaltig ist ; doch habe ich es für 
nötig gehalten, die Frage auch in anderer Weise zu beleuchten. 

2. Reizübermittelung von der vorderen zur hinteren Spitzenhälfte 
bei Avena. 

Um den oben erwähnten Einwand zu umgehen, wurde in der zweiten 
Versuchsreihe eine Methode gewählt, wodurch man die Verbindung zwi- 
schen der vorderen und hinteren Hälfte der Coleoptile abbrechen konnte, 
ohne die Lichtverteilung in der Coleoptilenspitze zu beeinflussen. Ich 
erreichte dies, indem ich statt der Platinplatten dünne Glasplatten ver- 
wendete. Nur einseitige Beleuchtung wurde benutzt. Das Ergebnis der 
beiden Versuchsserien ist in Tabelle 3 und 4 wiedergegeben. 
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Tabelle 2. Phototropische Kriimmung bei Belichtung der beiden Spitzenhälften 
von Avena mit ungleicher Lichtstärke. a) Die Spitze wurde gespalten und in die 
Spalte eine Platinplatte eingesteckt. Die Platinplatte wurde senkrecht zur Licht- 
richtung angebracht, und die beiden Spi wurden mit verschiedenen 
Lichtint von vorne und hinten beleuchtet. b) Kontrollversuche, Die 
Platinplatte wurde parallel zur Lichtrichtung orientiert, und die beiden Spitzen- 
hälften nur von der Vorderseite beleuchtet. — In dieser und in den folgenden 
Tabellen bedeuten die Zahlen die d-Werte für die einzelnen Versuchspflanzen. 
M bedeutet den Mittelwert und m den mittleren Fehler des Mittelwertes. 


send 











a b a b a b 
51 Lux v. vorne | 51 Lux v. vorne [51 Lux v. vorne | 51 Lux v.vorne]51 Lux v.vorne | 51 Lux v. vorne 
09 „ v.hinten 16 „ v.hin 3,6 „ v.hinten! 
+ 0,016 + 0,079 + 0,032 + 0,106 + 0,028 + 0,068 
+ 0,021 + 0,129 + 0,022 + 0,046 + 0,021 + 0,061 
+ 0,017 + 0,021 + 0,028 + 0,106 + 0,017 + 0,085 
+ 0,026 + 0,082 + 0,051 + 0,116 + 0,034 + 0,113 
+ 0,029 + 0,068 + 0,017 + 0,096 + 0,021 + 0,064 
+ 0,023 + 0,060 + 0,020 + 0,068 + 0,020 + 0,045 
+ 0,021 + 0,127 + 0,028 + 0,031 + 0,029 + 0,051 
—- 0,028 + 0,170 + 0,022 + 0,051 + 0,038 + 0,051 
— 0,021 + 0,068 + 0,037 + 0,059 + 0,028 + 0,053. 
0,000 + 0035 + 0,044 + 0,073 + 0,022 + 0,059 
0,000 + 0,050 —- 0,062 + 0,061 + 0,019 + 0,049 
0,000 + 0,093 — 0,036 + 0,071 —- 0,034 + 0,078 
0,000 + 0,106 + 0,026 + 0,077 —- 0,023 + 0,041 
0,000 + 0,068 —- 0,027 + 0,051 + 0,027 + 0,085 
0,000 + 0,045 0,000 + 0,057 0,000 + 0,042 
0,000 + 0,079 0,000 + 0,113 0,000 + 0,089 
0,000 + 0,068 0,000 + 0,061 0,000 + 0,061 
0,000 + 0,051 0,000 + 0,048 0,000 + 0,068 
0,000 0,000 + 0,088 0,000 + 0,106 
0,000 0,000 + 0,097 0,000 + 0,051 
0,000 0,000 0,000 + 0,037 
0,000 0,000 0,000 + 0,051 
0,000 0,000 0,000 + 0,027 
0,000 0,000 + 0,068 
0,000 0,000 + 0,025 
0,000 0,000 + 0,068 
0,000 0,000 + 0,062 
0,000 0,000 + 0,075 
0,000 0,000 + 0,062 
0,000 0,000 
0,000 0,000 
0,000 
0,000 
0,000 
0,000 
0,000 
0,000 
0,000 
0,000 
0,000 
0,000 
0,000 
M = + 0,005 cm} M= + 0,078 M= +0,005 cm} M= + 0,074 cm| M= + 0,005 cm} M= + 0,061 cm 
m = + 0,008 cm| m = + 0,009 cm} m = + 0,004 cm| m = + 0,005 cm} m= + 0,002 m = + 0,004 cm 
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Tabelle 3. Reiziibermittelung von der vorderen zur hinteren Spitzenhalfte bei 
Avena. Erste Versuchsserie. a) Die Spitze wurde gespalten und in die Spalte 
eine Glasplatte eingesteckt. Die Spitze wurde nur mit einer Lichtquelle beleuch- 
tet, und die Glasplatte wurde senkrecht zur Lichtrichtung orientiert. b) Kon- 
trollversuche. Belichtung wie in a. Die Glasplatten zur Lichtrichtung parallel. 
c) Die Spitze wurde gespalten; es wurde aber keine Glasplatte in die Spalte ein- 
gebracht; die beiden Spitzenhälften wurden eng zusammengehalten, entweder 
mit einer Platinspirale oder mit einem Glaskäppchen. Die Spalte senkrecht zur 
Lichtrichtung orientiert. 








a b c 
Platinspirale Glaskäppchen 
+ 0,113 + 0,028 + 0,084 + 0,114 + 0,068 + 0,113 
+ 0,031 > 0,026 + 0,113 + 0,085 + 0,085 + 0,113 
+ 0,049 > 0,049 + 0,113 + 0,051 + 0,043 + 0,057 
+ 0,023 —- 0,028 + 0,113 + 0,078 + 0,034 + 0,024 
+ 0,026 — 0,023 + 0,136 + 0,091 + 0,088 + 0,085 
+ 0,024 —- 0,034 + 0,113 + 0,053 + 0,085 + 0,048 
+ 0,068 + 0,025 + 0,085 + 0,068 + 0,041 + 0,064 
+ 0,048 —- 0,031 + 0,057 + 0,102 + 0,051 + 0,068 
+ 0,031 -- 0,031 + 0,170 + 0,043 + 0,042 + 0,055 
+ 0,038 0,000 + 0,114 + 0,102 + 0,063 + 0,034 
+ 0,034 0,000 + 0,114 + 0,028 + 0,049 + 0,049 
+ 0,023 0,000 + 0,085 + 0,051 + 0,057 + 0,073 
+ 0,032 0,000 + 0,170 + 0,103 + 0,038 + 0,064 
+ 0,020 0,000 + 0,034 + 0,142 
+ 0,113 0,000 + 0,057 + 0,045 
+ 0,049 0,000 + 0,102 + 0,068 
+ 0,036 0,000 + 0,102 + 0,109 
+ 0,024 0,000 + 0,064 + 0,085 
+ 0,026 0,000 + 0,042 + 0,051 
+ 0,026 0,000 + 0,026 + 0,052 
+ 0,085 0,000 + 0,024 + 0,084 
+ 0,025 0,000 — 0,038 + 0,043 
+ 0,023 0,000 0,000 + 0,064 
+ 0,046 0,000 0,000 + 0,085 
+ 0,024 0,000 + 0,085 
0,000 + 0,043 
0,000 + 0,051 
0,000 + 0,049 
0,000 + 0,036 
0,000 + 0,045 
0,000 + 0,045 
+ 0,051 
+ 0,041 
0,000 
0,000 
0,000 
0,000 
0,000 
0,000 
0,000 
M = + 0,014 em M = + 0,094 cm M = + 0,060 cm 
m = + 0,004 cm m = + 0,007 cm m = + 0,004 cm 








Man sieht aus den Tabellen, daß man, wenn die Glasplatte senk- 
recht zur Lichtrichtung orientiert ist, nur eine schwache positiv photo- 
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Tabelle 4. Reiziibermittelung von der vorderen zur hinteren Spitzenhälfte bei 
Avena, Zweite Versuchsserie, Bedeutung der Buchstaben ganz wie in Tabelle 3. 





b 





+ 0,034 — 0,023 
+ 0,026 — 0,023 
+ 0,026 —- 0,018 
+ 0,024 = 0,031 
+ 0,046 —- 0,034 
+ 0,053 — 0,026 
—+ 0,038 — 0,051 
+ 0,057 0,000 
+ 0,045 0,000 
+ 0,057 0,000 
+ 0,038 0,000 
+ 0,029 0,000 
+ 0,022 0,000 
+ 0,022 0,000 
+ 0,023 0,000 
+ 0,021 0,000 
+ 0,034 0,000 
+ 0,022 0,000 
+ 0,027 0,000 
+ 0,017 0,000 
+ 0,031 0,000 
+ 0,051 0,000 
+ 0,026 0,000 
+ 0,031 0,000 
+ 0,017 0,000 
+ 0,024 0,000 
+ 0,036 0,000 
+ 0,024 0,000 
+ 0,038 0,000 
+ 0,043 0,000 
+ 0,031 0,000 
+ 0,027 0,000 
+ 0,038 0,000 
+ 0,034 0,000 
0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

M = + 0,011 cm 
m = + 0,002 cm 





+ 0,041 0, 

+ 0,077 0,000 

+ 0,060 0,000 
0,000 


M = + 0,064 cm 
m = + 0,003 cm 





Platinspirale Glaskäppchen 
+0,07 +0,028 
+ 0,028 + 0,055 
+ 0,085 +0,044 
+0,053  +0,057 
+0,124  +0,078 
+0057 +0,085 
+ 0,085  +0,057 
40,061  +0,053 
+ 0,054  +0,026 
+0,053 + 0,037 
40,071  +0,054 
40,051 +0,045 
+0,045 +0,044 

0,000 


0,000 0,043 
0,000 +0,030 
0,000 +0,047 


M = + 0,040 cm 
m = + 0,008 cm 


tropische Kriimmung erhält; die d-Werte waren + 0,014 + 0,004 und 
+ 0,011 + 0,002 em (vgl. Abb. 4a und 5a). Werin aber die Platte parallel 
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zur Lichtrichtung orientiert ist, entsteht eine kräftige positive Kriim- 
mung ; die d-Werte waren in diesem Falle + 0,094 + 0,007 und + 0,064 
+ 0,003 cm (vgl. Abb. 4bund 56). Trotzdem also die Lichtverteilung, die 

durch die Glasplatte nicht oder jedenfalls sehr 


c c 
2 w . wenig beeinfluBt wird, ganz dieselbe ist, wenn 
die Glasplatte parallel mit der Lichtrichtung oder 
senkrecht auf sie orientiert wird, ist der Effekt 
ein ganz verschiedener. 
Eine genauere Betrachtung der Zahlen zeigt 


jedoch, daB auch, wenn die Glasplatte senkrecht 

zur Lichtrichtung orientiert ist, eine kleine posi- 

DE, ae tiv phototropische Reaktion entsteht. Die Ent- 

a Der Einschnitt mit Glasplatte Stehung dieser Reaktion erklärt sich wahrschein- 

zur - lichin folgender Weise: Wie schon FITTING (1907) 

parallel zur Lichtrichtung. gefunden hat, und wie es auch aus meinen Ver- 

€ Der Einschnitt ohne Glas suchen hervorgeht, vermögen die Spitzenhälften. 

richtung. Die beiden Spit- die ja beide von vorne beleuchtet sind, sich positiv 

halten. phototropisch zu krümmen, indem die beiden 

voneinander getrennten Hälften sich wie eine 

ganze Spitze verhalten; die wachstumbeschleunigenden Stoffe sammeln 

sich auf der Hinterseite der Spitzen und wandern, den punktierten Linien 

folgend, nach unten (Abb. 6). Es entsteht dann auch im Basalteile eine 

schwache Krümmung, die aber, wie schon gesagt, 

weit schwächer ist, als wenn die Glasplatte parallel zur 

Lichtrichtung orientiert ist. 

\ Es geht also aus den Versuchen hervor, daß man 

/ nur eine kräftige positive Krümmung erhält, wenn die 

vordere und hintere Hälfte der Coleoptilenspitze mit- 

einander eng verbunden sind (z. B. wenn die Glasplatte 

parallel zur Lichtrichtung orientiert ist), dagegen 

nicht, wenn die vordere und hintere Hälfte vonein- 

ander getrennt sind (wenn nämlich die Glasplatte senk- 

recht zur Lichtrichtung orientiert ist). Man muß daher 

annehmen, daß die vordere und hintere Hälfte während 

der Induktion bei der zweiten positiv phototropischen 

Krümmung in der einen oder anderen Weise zusam- 

Abb. 6. menwirken müssen, z. B. indem ein Stoffaustausch 
zwischen den beiden Spitzenhälften stattfindet. 

Die Richtigkeit dieser Auseinandersetzungen geht aus dem folgenden 
Versuch hervor: Es wurde die Coleoptilenspitze in gewöhnlicher Weise 
gespalten ; die beiden Hälften wurden aber so eng wie möglich zusammen- 
gehalten, entweder mit einem Glaskäppchen oder mit einer offenen 
Spirale von dünnem Platindraht, die über eine dünne Glasröhre ge- 
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wunden wurde und genau auf die Spitze paBte. Bei feucht kultivierten 
Pflanzen verwendet man am besten die Platinspirale, bei trocknen 
Pflanzen dagegen das Glaskäppchen. Die Spitzen der Pflanzen, die in 
dieser Weise behandelt sind, werden dem Lichte exponiert in der Weise, 
daß der Einschnitt senkrecht zur Lichtrichtung orientiert ist. Man 
erhält dann im verdunkelten Basalteil eine positiv phototropische 
Krümmung, die zwar nicht die Größe der phototropischen Krümmung 
bei den Pflanzen, bei denen der Einschnitt parallel zur Lichtrichtung 
orientiert ist, erreicht, aber doch bedeutend größer ist als bei den ent- 
sprechenden Pflanzen, bei welchen der Einschnitt mit einer Glasplatte 
versehen war (vgl. Tabelle 3 und 4 und Abb. 4c und 5c). Es geht aus 
diesem Versuche hervor, daß ein Zusammenwirken zwischen der vor- 
deren und hinteren Hälfte stattfinden kann, wenn die beiden Hälften 
so eng wie möglich zusammengehalten werden. Dieser Versuch bietet 
somit ein Analogon zu denjenigen, wo die Reizleitung von der Spitze 
zur Basis über einen Querschnitt stattfindet, und er muß meiner Meinung 
nach in der Weise gedeutet werden, daß während der Induktion bei der 
zweiten positiv phototropischen Krümmung ein harmonisches Zusam- 
menwirken, das mit einer Stoffwanderung verknüpft ist, zwischen der 
vorderen und hinteren Hälfte der Spitze stattfindet. 


IV. Nachtrag. 


Nach Abschluß des Manuskripts sind einige Abhandlungen erschie- 
nen, die mich veranlassen, auf die Verteilung der Wuchshormone in der 
Spitze zurückzukommen. 

Erstens möchte ich bemerken, daß der Nachweis der Hormone sich 
nur durch Wachstumsveränderungen, einseitige oder allseitige, in dem 
Basalteil der Coleoptile führen läßt, und zwar wird man schließen 
können, daß die Wachstumsgeschwindigkeit von der zugeführten Hor- 
monmenge abhängig ist (Went 1927). Wenn nur kurze Spitzenstücke 
beleuchtet werden, können Permeabilitätsänderungen die Wanderung 
der Hormone nicht beeinflussen, und man wird dann wohl ferner 
schließen können, daß die zugeführte Hormonmenge und damit die 
Wachstumsgeschwindigkeit im Basalteil durch die Menge der Hormone 
in der Spitze bestimmt wird. 

Dagegen wird man wohl nicht entscheiden können, ob diese Hor- 
mone.in der Avena-Spitze einheitlicher Natur sind oder nicht. Wir 
wissen, daß in der Spitze der Dunkelpflanzen Wuchshormone vor- 
kommen, wir wissen ferner, daß bei starker Belichtung die Hormon- 
menge vergrößert werden kann; ob aber diese neugebildete Hormon- 
menge mit dem in den Dunkelpflanzen vorhandenen Hormon identisch 
ist oder nicht, ob ferner, wiewohl das wahrscheinlich ist, spezifische Hor- 
mone für Geo-, Phototropismus usw. existieren (STARK 1927), läßt sich 
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wohl vorläufig nicht mit Sicherheit entscheiden. Man kann eben nur 
die Summe der vorhandenen Hormonmengen bestimmen. 

In der Coleoptilenspitze von Dunkelpflanzen ist die Menge der 
Wuchshormone an allen Seiten dieselbe und kann durch die Linie D 
in Abb. 7 wiedergegeben werden. Wenn nun unter dem Einflusse von 
einseitigem Licht die allseitig gleiche Verteilung der Wuchshormone 
durch eine ungleiche ersetzt wird, entsteht eine phototropische Kriim- 
mung. Die verschiedenen Verteilungsmöglichkeiten, die zu positiven 
Krümmungen führen können, sind in Abb. 7 dargestellt.. 

Wir besprechen zuerst die Belichtungen, die eine erste positive 
Krümmung veranlassen können. 

Die Theorie von PAÂL besagt, daß die positiv phototropische Krüm- 
mung vorzugsweise durch eine verminderte 
Zufuhr der Wuchsstoffe zum Basalteile auf 
der Vorderseite verursacht wird, eine Theorie, 
die durch die Linie I oder II dargestellt wer- 
den kann. Wie oben gesagt, gilt die Theorie 


IT 
y von PAL nicht für den Bereich, für welchen 
sie aufgestellt wurde. Dagegen ist es möglich, 
Wr daß sie für die erste phototropische Krüm- 
gg | mung gültig ist (RAMAER 1926, van DILLE- 
D —Är win 1927). 





ma Va WENT jr. (1927) hat die Verteilung der 
' Wuchshormone bei Reizmengen von 100 und 

1000 Lux-Sek. untersucht, also Reizmengen, 
die hauptsächlich im Bereich der ersten posi- 
tiven Krümmung liegen. Daneben hat er auch 
ABB. 7. vereinzelte Versuche mit 20 und 10000 Lux- 

Sek. ausgeführt. Er schließt aus seinen Versuchen, daß bei Belichtung 
kein neuer phototropischer Reizstoff gebildet wird. Dieser Schluß gilt doch 
wohl höchstens für die verwendete Belichtung. Früher hat WENT (1926) 
behauptet, daß man durch allseitige Belichtung mit 100000 Lux-Sek. 
eine Vermehrung der Wuchsstoffe hervorrufen kann. Er konnte sogar 
durch Aufsammeln der Wuchsstoffe in Gelatine von Spitzen, die mehr 
oder weniger beleuchtet waren, und durch Aufsetzen der Gelatinestücke 
auf Coleoptilen sowohl die erste positive als auch die negative und die 
zweite positive Krümmung hervorrufen in Übereinstimmung mit der 
Hypothese von BLaauw. Diese Versuche hat WENT, wie er in seiner 
letzten Arbeit angibt, nicht reproduzieren können, und er glaubt nun, wie 
gesagt, daß eine Neubilduug von Wuchsstoffen nicht stattfinden kann. 
Wenn nun aber die Lichtwachstumsreaktionen, die VAN DıLLewıJn (1927) 
bei einer Belichtung von 80000 Lux-Sek. gefunden hat, richtig sind, muß 
man wohl schließen, daß eine Vermehrung der Wuchsstoffe tatsächlich 

















Die phototropische Induktion in der Spitze der Avenacoleoptile. 475 


stattfinden kann, und ferner, daß WenTts Versuchsmethodik nicht genau 
genug ist, um diese Vermehrung nachzuweisen. Denn daß die Fehler- 
quellen in van DitLEwisns Versuchen am kleinsten sind, kann wohl 
nicht bestritten werden. 

Ferner schließt WEnT aus seinen Versuchen: ,,..., so kann man 
sagen, daß das Prinzip PAÂLS sich als richtig herausgestellt hat, und 
obgleich einige Einzelheiten seiner Vorstellung etwas anders sind, so 
hat Pair doch das Wesen der phototropischen Krümmung erkannt.‘ 
So weit ich aber sehen kann, läßt sich Wents Auffassung durch die 
Linie III in Abb. 7 wiedergeben ; er nimmt denn auch an, daß der Wuchs- 
stoffstrom durch einseitig einfallendes Licht abgelenkt wird, eine Auf- 
fassung. also, die prinzipiell ganz verschieden ist von der, die von Pair 
vertreten wurde. PaAts Theorie kann in Übereinstimmung mit BLAAUW 
gedeutet werden, Wents Theorie dagegen nicht. Ob nun Wents Ver- 
suchsmethodik genau genug ist, um seine Schlüsse über die Verteilung 
der Wuchsstoffe in der Coleoptilenspitze zu rechtfertigen, läßt sich nur 
durch eine Nachprüfung seiner Versuche entscheiden. Er bestimmt die 
Menge der Wuchsstoffe in der Vorder- und Hinterseite gesondert, indem 
er die Spitzen auf zwei Agarplättchen aufstellte, so daß die Lichtflanke 
auf dem einen und die Dunkelflanke auf dem anderen Plättchen steht. 
Er findet, daß, wenn der Wuchsstoffgehalt der halben Coleoptilenspitze 
bei Dunkelpflanzen 50 ist, er in der Dunkelflanke von einseitig belichteten 
Pflanzen 57 beträgt. Der Unterschied ist also nicht groß; ob er reell ist 
oder nicht, läßt sich nicht beurteilen, weil die Versuchsergebnisse ganz 
summarisch veröffentlicht sind. Wenn ferner Went in den Versuchen 
von Beyer (1927) eine schöne Stütze für seine Ansichten erblickt, so 
ist das nicht berechtigt. Beyers Versuche sind mit einer stärkeren Be- 
lichtung angestellt und können nicht mit den Versuchen von WENT 
verglichen werden. 

Ich gehe nun zu Versuchen mit starken Belichtungen über und be- 
ginne mit den eben erwähnten Untersuchungen von BEYER. Er ver- 
wendete Dauerbelichtung der ganzen Coleoptile von 2 Stunden mit 
50 Kerzen in 60 cm Abstand. Auch waren seine Keimpflanzen vor dem 
Versuch 1 Stunde lang belichtet worden. Er vergleicht die Wachstums- 
geschwindigkeit der Licht- und Dunkelflanke während der photo- 
tropischen Krümmung mit der von Dunkelpflanzen oder von zweiseitig 
belichteten Pflanzen. Wenn die letztere 0,23 und 0,20 beträgt, so war 
die Wachstumsgeschwindigkeit der Lichtflanke 0,11 und die der Dunkel- 
flanke0,33. Aus dieser Wachstumsverteilung wird man schließen können, 
daß die Hormonverteilung in der Spitze durch die Linie IV in Abb. 7 
dargestellt werden kann. Die mittlere Wachstumsgeschwindigkeit der ge- 
krümmten Pflanzen ist dieselbe wie die der Dunkelpflanzen, die Hormon- 
menge ist somit durch die einseitige Belichtung nicht vermehrt worden. 
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Nach diesen Versuchen sollte somit die phototropische Kriimmung 
durch eine Verschiebung der Wuchshormone in der Spitze erklart werden 
können, eine Auffassung, die auch von CHoLopny (1927) vertreten wird. 

Zuletzt möchte ich gern meine eigenen Anschauungen erwähnen. 
Es ist durch die Untersuchungen von Miß Purpy, Nrets NIELSEN und 
mir festgestellt worden, daß während der zweiten phototropischen 
Krümmung auf der Dunkeiflanke der Coleoptile eine Wachstums- 
beschleunigung stattfindet; diese Ansicht wird wohl nun von allen 
Seiten angenommen. Das Wachstum der Lichtflanke war nur wenig 
verändert. Ich habe daher angenommen, daß die zweite phototropische 
Krümmung ausschließlich durch eine Wachstumsbeschleunigung auf 
der Dunkelflanke verursacht wird (vgl. Abb. 7, Linie VI). Doch gebe 
ich gern zu, daß vielleicht außerdem eine kleine Hemmung der Wachs- 
tumsgeschwindigkeit auf der Vorderseite stattfindet; tatsächlich kann 
man, wenn die Reizleitung auf der Hinterseite unterbrochen ist, oder 
wenn nur die vordere Coleoptilenhälfte beleuchtet wird, kleine positiv 
phototropische Krümmungen beobachten, und diese können wohl am 
leichtesten durch eine kleine Hemmung der Wachstumsgeschwindigkeit 
auf der Lichtflanke erklärt werden’. Ich möchte daher meine jetzige 
Anschauung in folgender Weise formulieren: Die zweite positiv photo- 
tropische Krümmung kommt vorzugsweise durch eine Wachstumsbe- 
schleunigung der Dunkelflanke zustande, gleichzeitig wird vielleicht 
auch das Wachstum der Lichtflanke ein wenig gehemmt (vgl. Abb. 7, 
Linie V). Wenn diese Anschauung richtig ist, muß also die mittlere 
Wachstumsgeschwindigkeit während der zweiten phototropischen Re- 
aktion ein wenig vergrößert werden. 

Es besteht also zur Zeit noch ein Unterschied zwischen der von mir 
vertretenen Anschauung und den Versuchen von BEYER, was vielleicht 
darauf zurückgeführt werden kann, daß die Versuchsbedingungen nicht 
dieselben waren. Für Versuche mit Spitzenbeleuchtung von Dunkel- 
pflanzen möchte ich glauben, daß die durch die Linie V dargestellte Auf- 
fassung am besten mit den bisher bekannten Tatsachen harmoniert. 





V. Zusammenfassung. 

1. Durch gesonderte Belichtung der beiden Hälften der Coleoptilen- 
spitze mit ungleicher Lichtstärke gelang es nicht, eine phototropische 
Krümmung hervorzurufen. 

2. Durch Trennung der vorderen und hinteren Hälfte der Coleoptilen- 
spitze mit Hilfe einer dünnen Glasplatte, wodurch die Lichtverteilung 
in der Spitze nicht beeinfiußt wird, läßt sich die Entstehung einer photo- 


1 MiB Purpyschreibt: ,,... the strongest tendency is for transmission of the 
stimulus to take place in a longitudinal direction, mainly localized in the side of 
the coleoptile farthest from light.“ 
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tropischen Kriimmung beinahe verhindern; wenn aber eine Glasplatte 
in die Spalte nicht hineingeschoben wird und die Spitzenhälften eng 
zusammengehalten werden, kann eine phototropische Kriimmung her- 
vorgerufen werden. 

Man wird hieraus schlieBen müssen, daB die Induktionsvorgänge in 
der Coleoptilenspitze, die zu einer zweiten positiv phototropischen 
Krümmung führen sollen, nicht durch separate Reaktionen der ein- 
zelnen Teile der Spitze zustande kommen, sondern daß die verschiedenen 
Teile der Spitze harmonisch zusammenwirken. Wie übrigens diese Zu- 
sammenwirkung stattfindet, bleibt. näher zu erforschen. Die BLaauw- 
sche Theorie versagt also für die zweite phototropische Krümmung, wie 
schon LunpEGÄRDE (1922), Pisex (1926) und Beyer (1927) gefunden 
haben ; dasselbe gilt wohl auch für die von PRIESTLEY (1926) aufgestellte 
Hypothese. Dagegen halte ich es für sehr wahrscheinlich, daß die 
BLaauwsche Theorie für die erste positive Krümmung zutrifft. 





Literatur. 


Beyer, A.: Diese Zeitschr. 4,411. 1927. — Ders.: Ber. d. dtsch. botan. Ges. 45, 
179. 1927. — Boysen Jensen, P.: Bull. de l’acad. roy. des sciences et des lettres 
du Danemark. 1911. — Ders. und Nielsen, N.: Diese Zeitschr. 1, 321. 1925. — 
Buder, J.: Ber. d. dtsch. botan. Ges. 44, (7), 1926. — Cholodny, N.: Biol. Zentralbl. 
47, 604. 1927. — van Dillewijn, C.: Die Lichtwachstumsreaktionen von Avena. 
Diss. 1927. — Fitting, H.: Pringsh. Jahrb. 44, 212. 1907. — Lundegardh, H.: 
Ark. fér Bot. 18, 36. 1922. — Pisek, A.: Pringsh. Jahrb. 65, 460. 1926. — Priest- 
ley, J. H.: The new phytologist 25,227. 1926. — Purdy, H. A.: Kgl. Danske Vid. 
Selsk. biol. Medd. Kopenhagen 1921. — Ramaer, H.: Proc. Kon. Akad. Amster- 
dam 29. 1926. — Stark, P.: Ergebn. d. Biol. 2, 1. 1927. — Went, F. W.: Proc. 
Kon. Akad. Amsterdam 30. 1926. — Ders.: Wuchsstoffe und Wachstum. Diss. 
1927. 


Planta Bd. 5. 31 








EXPERIMENTELLE STUDIEN ZUR BLAAUWSCHEN THEORIE. 


IL MITTEILUNG: NEUE VERGLEICHENDE UNTERSUCHUNGEN 
ÜBER LICHTKRÜMMUNG UND LICHTWACHSTUM BEI NORMALEN 
UND DEKAPITIERTEN HAFERKEIMLINGEN. 


Von 


ADOLF BEYER. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 20. Januar 1928.) 
Einleitung. 

In einer früheren Mitteilung (Beyer 1927) konnte für einen bestimm- 
ten Fall die Unzulänglichkeit der BLaauwschen Theorie bewiesen wer- 
den; und zwar für den Fall, daß der phototropische Reiz durch einseitige 
Verdunkelung einer einstündig antagonistisch vorbelichteten Hafer- 
pflanze gesetzt wird. Völlige Verdunkelung solcher Pflanzen verändert 
das Wachstum nicht wesentlich, während die bei einseitiger Verdunkelung 
auftretende phototropische Krümmung zu einer beträchtlichen Differenz 
zwischen Konvex- und Konkavflanke führt. 

Um nun auch für den gewöhnlichen Fall (phototropische Reizung 
durch einseitige Verstärkung der Beleuchtung) die Gültigkeit der Theorie 
erneut zu prüfen, sollten neue Versuche ausgeführt werden nach folgen- 
dem Plan. 

Ein Keimling wird eine Zeit lang antagonistisch belichtet, sodann wird 
die Lichtintensität auf der einen Flanke so verstärkt, daß eine deutliche 
positiv phototropische Krümmung auftritt. In einem Parallelversuch er- 
folgt die Verstärkung der Beleuchtung auf beiden Flanken gleichmäßig. 
Es fragt sich nun: Wird in dem letzteren Falle das geradlinige Wachstum 
der Stärke der phototropischen Krümmung entsprechend gehemmt? 
Anders ausgedrückt: Wird die Unterschiedsempfindlichkeit der photo- 
tropischen und photoblastischen (Buper 1920) Reaktion durch Ver- 
änderung der Lichtstimmung (Vorbeleuchtung) in der gleichen Weise 
abgestumpft ? 

Zur Ausfiihrung dieser Versuche kam es nicht, weil gleich die ersten 
Beobachtungen eine so augenfällige Diskrepanz zwischen Tatsachen und 
Theorie an den Tag brachten, daB die geplanten Untersuchungen über- 
flüssig wurden. Uber diese Beobachtungen soll hier berichtet werden. 
Im Anschluß daran wird noch einmal auf Grund neuer Versuche auf das 
Verhalten dekapitierter Keimlinge (vgl. BEYER 1926) zurückzukommen 
sein. 
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I, Abschnitt: 
Lichtwachstum und Lichtkriimmung unverletzter Koleoptilen. 
A. Methodisches. 

Als Versuchsraum dienten mir die beiden Dunkelkammern mit konstanter 
Temperatur des Botanischen Institutes in Freiburg i. Br. Fiir die 
der Arbeitsräume und Beschaffung der notwendigen Hilfsmittel möchte ich 
meinem hochverehrten Chef, Herrn Geheimrat OLTMANNS, auch hier meinen 
herzlichen Dank aussprechen. 

Die Temperatur betrug im dunklen Raume 25,5° C und schwankte nur inner- 
halb großer Zeiträume um wenige Zehntelgrade. Wurden jedoch stärkere Licht- 
quellen benutzt, so war ein gewisser Anstieg unvermeidlich; da er aber nur selten 
größer war als ein Grad, kommt er als störend nicht in Betracht, 

Die Luftfeuchtigkeit war sehr gering (20—30%). Die Keimlinge wurden da- 
her nur vorübergehend der Zimmerluft ausgesetzt. Für gewöhnlich befanden sie 
sich in einem Zinkkasten oder unter Blechstürzen bei einer Luftfeuchtigkeit von 
70% und darüber. 

Die Reinheit der Luft war dadurch gewährleistet, daß ständig aus dem 
Freien frische Luft einstrémte. 

Versuchspflanze war hauptsächlich wiederum Svalöfer Siegeshafer. 
Einige Versuche wurden auch mit genetisch reinem Material von Hor- 
deum (Schwanenhalsgerste 1926 Bol. aus Svalöf) ausgeführt. 

Die Haferkeimlinge wurden diesmal nicht völlig etioliert verwendet 
wie früher, sondern während der ersten Keimungsstadien eine bestimmte 
Zeit lang mit bestimmter Lichtintensität beleuchtet. Dadurch läßt sich 
die Entwicklung des Mesokotyls, das durch seine störenden Nutationen 
berüchtigt ist, mit Sicherheit unterdrücken (BEYER 1927 a). Die Dauer 
der Vorbeleuchtung war nicht in allen Versuchen gleich und wird später 
mitgeteilt werden. 

Hier möchte ich nur noch auf eine Eigentiimlichkeit der Haferkoleo- 
ptile aufmerksam machen, die meines Wissens bisher von niemand er- 
wähnt wurde. Ich habe früher (l.c.) über Torsionen des Mesokotyls be- 
richtet, die bei ausgiebiger Entwicklung desselben sehr deutlich in Er- 
scheinung treten. Die Torsion erfolgt hier im Uhrzeigersinne. Auch die 
Koleoptile führt nun Torsionen aus, und zwar ist die Torsionsrichtung 
der des Mesokotyls gerade entgegengesetzt. Die Koleoptile tordiert also 
links. Die Torsionen sind um so haufiger und starker, je langer die Koleo- 
ptile ist. Am besten beobachtet man sie daher an Pflanzen, bei denen 
das Primärblatt die Scheide bereits durchbrochen hat. 

Um von der Starke und Häufigkeit der Torsionen (fiir bestimmte Ver- 
suchsbedingungen) eine Vorstellung zu geben, will ich das Aussehen der 
Kulturen 64 und 72 beschreiben. Die Friichte wurden auf feuchtem Flie8- 
papier in einer kleinen Petrischale zur Quellung gebracht und während 
der Quellung von 3 Uhr bis 25 Uhr (64) und 2 Uhr 30 bis 24 Uhr (72) mit 
einer 50kerzigen elektrischen Birne aus einer Entfernung von :/; m be- 
lichtet bei einer Temperatur von 26° (Zeitpunkt des Befeuchtens = 0 Uhr 
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gerechnet); dann wurden sie in Zinkblechkästchen gepflanzt und im 
Dunkeln weiter kultiviert (25,59 C). Am 5. Tage nach dem Einpflanzen 
betrug die Gesamtlänge 8,7 +0,7 em (64, 32 Pflanzen) und 8,9+0,6 cm 
(72, 32 Pflanzen); die Länge des Mesokotyls 0,2-+0,1 cm (64, in 72 nicht 
bestimmt). Das Primärblatt war nicht überall durchgebrochen, vielmehr 
hatte sich bei einer groBen Anzahl der Pflänzchen an der Basis der Koleo- 
ptile ein Längsspalt gebildet, durch welchen das Primärblatt mitsamt 
dem Internodium in betrachtlicher Lange halbringférmig heraustrat. Das 
war der Fall bei 18 Keimlingen in Kultur 64 und 13 in 72. Der Spalt be- 
fand sich regelmäBig an einer der Breitseiten der Koleoptile und zwar auf 
der dem Korn zugekehrten Flanke. Tordiert hatten in Kultur64 27 Pflan- 
zen, davon 26 links, 1 rechts, in Kultur 72 25 Pflanzen, davon 22 links, 
3 rechts. Der Torsionswinkel wurde nach AugenmaB von 45° zu 45° 
bestimmt. 

Er betrug: 45° 90° 135° 180° 225° 270° 315° 360° 4059 

in 64 bei 2 10 0 10 1 2 1 1 0 

in 72 bei 2 8 0 5 0 4 0 2 1 

Ein Durchbrechen der Koleoptile an der Basis habe ich sonst nicht 
beobachtet. Da hier die Koleoptile ausnahmsweise lang und zudem ziem- 
lich stark tordiert war, mag der abnorme Durchbruch des Primärblattes 
auf die verstärkte Reibung zurückzuführen sein, welche einen normalen 
Durchbruch an der Spitze zum Teil unmöglich machte. 

Die Länge der Koleoptile oder, falls ein Mesokotyl entwickelt wird, 
des ganzen Keimlings ist in hohem Maße abhängig von der Dauer der 
Vorbeleuchtung. Es handelt sich hier um eine ganz ähnliche Wirkung 
des Lichtes auf die Endlänge, wie sie zuerst von VocT (1915) beschrieben 
wurde. Nur ist das Licht hier in einem viel früheren Entwicklungsstadium 
des Keimlings wirksam. Es genügt z. B. eine Belichtung mit einer 500- 
Wattlampe aus 1,5 m Entfernung von 1 bis 2 Uhr — also während der 
zweiten Stunde —, um eine merkliche Verringerung der Endlänge herbei- 
zuführen. Die Keimlingslänge betrug in diesem Falle 14,3 +0,8cm (79, 
64 Pflanzen), davon 7,5+0,6 cm Mesokotyl. Völlig etiolierte Pflanzen 
zeigten unter genau denselben Bedingungen eine Endlänge von 18,2 
+0,8cm (73, 55 Pflanzen), davon 9,2-++1,0 cm Mesokotyl. 


B. Versuchsergebnisse. 
1. Avena. Pintsch Hela, 40 Watt, mattierte Birne. Dauerbeobachtung. 
Beleuchtungsstärke — 95 MK. 

In den ersten Versuchen wurden Keimlinge verwendet, die von 24 bis 

30 Uhr vorbeleuchtet waren. Die Früchte befanden sich während dieser 
Zeit und natürlich auch vorher in einer Petrischale auf feuchtem Fließ- 
papier. Die Vorbeleuchtung erfolgte hier nicht im Raum für konstante 
Temperatur; trotzdem schwankte letztere nur zwischen 24° und 26°. 
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Nach Ablauf der Belichtungszeit wurden die Keimlinge, deren Würzel- 
chen jetzt einige Millimeter lang waren, vorsichtig in Zinkkastchen ge- 
pflanzt, wie sie schon früher benutzt wurden (I. Mitteilung). Diese stellte 
ich in eine Schale, deren Boden mit feuchtem Sand bedeckt war. Durch 
Uberstiilpen eines Blechsturzes von 20 cm Héhe wurden die heranwach- 
senden Pflänzchen vor Licht und der Trockenheit des Versuchsraumes 
(25—30% relative Luftfeuchtigkeit) geschiitzt. So war ein weiteres Be- 
gieBen iiberfliissig. 

Am 4. Tage hatten die Koleoptilen die gewiinschte Lange von 2 bis 
3 cm (über dem Boden;*also Gesamtlänge etwa 3—4 cm) erreicht; sie 
waren dabei schön gerade, ohne störende Nutationen gewachsen. Das 
Mesokotyl fehlte entweder ganz oder war nur wenige Millimeter lang, 
befand sich also innerhalb der Spelzen. 

Zur Beobachtung des Wachstums diente ein Lerrzsches Horizontal- 
mikroskop; der Keimling befand sich während der Beobachtung unter 
einer Küvette. Die Vergrößerung wurde so gewählt, daß ein Teilstrich 
der Mikrometerskala 10 x entsprach. Die Ablesung wurde von 2 zu 
2 Minuten vorgenommen. Zur Erhellung des Gesichtsfeldes während der 
Beobachtung des Dunkelwachstums benutzte ich, um eine stärkere Er- 
wärmung zu vermeiden, eine kleine Taschenlampenbirne in Rubinglas- 
hülle, die bequem vom Beobachtungsplatze aus eingeschaltet werden 
konnte. Dieses rote Licht wirkte auf den Keimling nur während der 
Ablesung. 

So wurde zunächst das Wachstum im Dunkeln 30 Minuten lang ver- 
folgt. Dann begann eine antagonistische Beleuchtung aus 85 cm Ent- 
fernung durch zwei 40-Wattlampen mit mattiertem Glase (Pintsch Hela). 
Diese dauerte 2 Stunden. 

Es zeigte sich nun bei diesen Versuchen, daß etwa 15 Minuten nach 
Beginn der Beleuchtung eine kleine Verringerung des Wachstums ein- 
tritt, die nach 20 Minuten ihr Minimum erreicht (vgl. Abb. 1). Darauf 
folgt ein Anstieg, und die Zuwachswerte bleiben nun dauernd über den 
Dunkelwerten. 

- Zieht man nur den Gesamtzuwachs in Betracht, so ist er bei den 
belichteten Keimlingen größer als man ihn aus dem anfänglich beobach- 
teten Dunkelwachstum berechnen kann. 

In Tabelle 1 habe ich die Zuwachswerte in Teilstrichen der Mikro- 
meterskala für je 30 Minuten zusammengestellt. Der in der zweiten Ru- 
brik vermerkte Wert kennzeichnet das Wachstum im Dunkeln. Es folgen 
dann die Werte für die erste, zweite, dritte und vierte halbe Stunde der 
Belichtung. Neben den Werten für das Wachstum in der zweiten, dritten 
und vierten Halbstunde stehen die doppelten, drei- oder vierfachen Werte 
des Dunkelwachstums. Wirsehen, daBin derersten Halbstundediese Diffe- 
renzen in der Regel negativ sind, d. h. das Lichtwachstum ist schwächer 
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als das Dunkelwachstum. Die Differenzen sind jedoch recht klein; in 
zwei Fallen sind sie sogar positiv. In der zweiten Halbstunde hat sich 
die Zahl der positiven Differenzen verdoppelt, in der dritten Halbstunde 
werden die Differenzen bis auf eine positiv und steigen in ihrem absoluten 
Wert noch an. 
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Abb. 1. 


Tabelle 1. Serie 1. Avena. Zuwachswerte der einzelnen Halbstunden in 
Teilstrichen; 1 Teilstrich = 0,01 mm. 


Hell 
I 2D Diff. u 3D Diff. II 4D Diff. IV 








Nr. | Dunkel | Diff. 





9 | 35,6 | — 7,2128,4|71,2|— 13,8] 57,4 
10 | 28,0 | + 2,5130,5/56,0|+ 5,2] 61,2 | 84,0|-+ 10,7| 94,7 
11 | 24,0 | — 3,0/21,0/48,0|— 2,5] 45,5 | 72,0|+ 1,0) 73,0] 96,0|-+ 16,5) 112,5 
13 | 36,5 | — 2,5134,0173,0|/+ 9,0] 82,0 | 109,5 |+ 14,0) 123,5| 146,0|-+ 19,0) 165,0 
14 | 38,0 | — 1,5 |36,5| 76,0|— 1,5) 74,5 |114,0|+ 4,0]118,0|152,0|+ 5,0] 157,0 
15 | 27,5 | + 3,0 130,5/55,0|+ 11,5] 66,5 | 82,5|-+ 21,5) 104,0 | 110,0|+- 33,0) 143,0 
18 | 42,5 |=+ 0,0 |42,5) 85,0)— 0,5) 84,5 |127,5|+ 1,5/129,0,170,0|+ 6,5) 176,5 
19 | 36,0 |— 2,5 |33,5|72,0|+ 5,5) 77,5 | 108,0|+- 15,5) 123,5 | 144,0|+- 24,5) 168,5 
20 | 44,5 |— 8,5 |36,0|89,0|— 10,9) 78,1 |133,5|— 8,9) 124,6|178,0|— 8,4) 169,6 


Bei dieser Zusammenstellung ist eine durch die groBe Periode be- 
dingte Wachstumssteigerung nicht in Betracht gezogen worden; sie kann 
auch das Ergebnis nicht wesentlich verändern (vgl. Tabelle 1 a, wo ich 
die Wachstumssteigerung mit 10% für die Versuchszeit veranschlagt 
habe). Es dürften hier also nach der BLaauwschen Theorie bei einseitiger 
Belichtung keine positiven Krümmungen auftreten, ja es müßten sogar 
negative Krümmungen erscheinen! Daß dies nicht der Fall ist, braucht 
wohl kaum hervorgebobon zu werden. Die Keimlinge krümmen sich 
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selbstverständlich positiv und zwar recht stark, so daB die Differenz 
zwischen Konvex- und Konkavflanke 1 mm iiberschreitet. 

Nachdem schon die einfache Vergleichung von Lichtwachstum und 
Lichtkriimmung in diesem Falle ein absolut klares Ergebnis hatte, ver- 
zichtete ich darauf, die eigentlich geplan- Tabelle 1a. Serie 1. Avena. Diffe- 
ten Untersuchungen durchzuführen. Zur renzen IV—4 D aus Tabelle 1, A 
Widerlegung der BLaauwschen Theorie ohne, B mit Berücksichtigung der 
bedarf es einer so feinen Untersuchungs- g”oßen Periode. Wachstumssteige- 
methode nicht. Ich beschränktemichviel. "98 "it 10% veranschlagt. 








mehr darauf, noch für zwei weitere Fälle "- A B 

das Lichtwachstum zu messen und mit 4) + 16,5 +14,0 
der phototropischen Krümmung zu ver- 13 + 19,0 + 15,5 
gleichen. 14 + 5,0 + 1,0 


Dabei wurde auch auf die mikroskopi- 15 + 33,0 + 50,5 
sche Verfolgung des Wachstumsverlaufes 18 + 6,5 + 25 
verzichtet. Es kam ja nicht darauf an, 1° + 24,5 + 21,0 
Lichtwachstumskurven zu gewinnen, son- » ws. - 
dern es sollte der Gesamtzuwachs im Licht mit dem Gesamtzuwachs 
im Dunkeln verglichen werden. Der Wert der durch Belichtung be- 
dingten Wachstumshemmung muß, wenn die BLaauwsche Theorie richtig 
ist, der Größenordnung nach mit der Differenz zwischen Konvex- (X) und 
Konkavflanke (V) eines phototropisch gekriimmten Keimlings überein- 
stimmen. 

Es ist hierbei zu berücksichtigen, daß der phototropisch gereizte 
Keimling nur halb so viel Licht empfängt, wie der antagonistisch be- 
leuchtete. Es würde also nicht gegen die Theorie sprechen, wenn die 
Krümmung zu einer kleineren Differenz X—V führte als die antagonisti- 
sche Lichtwirkung. Umgekehrt aber wäre die Feststellung einer Wachs- 
tumshemmung, die wesentlich geringer ist als X—V, ein einwandfreier 
Beweis gegen die Theorie. Dieses Prinzip ist zuerst klar von PISEK aus- 
gesprochen worden. Ich habe es dann in meinen Untersuchungen (I. Mit- 
teilung) weiter verwendet. 

Es ist merkwürdig, daß man Versuche nach dieser einfachen Methode 
nicht schon längst angestellt hat. Zur ersten Überprüfung der Theorie 
reicht sie vollkommen aus. Ist die Differenz zwischen allseitiger Wachs- 
tumshemmung und dem Wert X—V groß, so ist damit schon die Unzu- 
länglichkeit der Theorie bewiesen; ist sie aber unbedeutend, so muß 
natürlich eine Prüfung mit feineren Methoden vorgenommen werden. 
Jetzt erst wäre z. B. genaue Vergleichung von Lichtkriimmung und Licht- 
wachstumsreaktion am Platze. 

Daß die Forschung gerade den umgekehrten Weg gegangen ist, hat 
unsere Kenntnisse von der Wirkung des Lichtes auf das geradlinige 
Wachstum wesentlich bereichert, die Entscheidung über die Gültigkeit 
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der BLaauwschen Theorie jedoch ist dadurch unnötig lange hinausge- 
schoben worden. Die Unzulänglichkeit der Braauwschen Theorie läßt 
sich mit sehr einfachen Mitteln dartun. 
Ich komme nun zur zweiten Versuchsreihe. 
2. Avena. Pintsch Norma, 15 Watt. 


Beleuchtungsstärke — 25 MK. 

Als Lichtquellen dienten zwei Pintsch-Norma-Birnen von 15 Watt; 
ihre Entfernung von der photometrischen Mitte war die gleiche wie früher 
(85 cm). Vorbeleuchtung fand hier von 0, 2 oder 3 bis 24 Uhr statt. Im 
übrigen waren die Versuchsbedingungen die gleichen wie bei der ersten 
Serie. 


Tabelle 2. Serie 2. Avena. Gesamtzuwachs in Teilstrichen; 
1 Teilstrich — 0,08 mm. 





























Zuwachs Länge 

Nr.| Vorbelichtet FA | Bi Differenz a “oe — — 
39 26,5 27,5 + 1,0 25,6 _ — 
40 Q00__9400 25,5 23,0 — 2,5 25,7 0,7 2,8 
42 (14,5): 14,5 + 0,0 25,8 0,3 2,5 
43 (22,5) (23,8) + 1,3 25,8 0,4 3,2 
45 24,0 29,5 + 5,5 25,8 0,4 2,9 
46 30 _—_24% 34,0 27,0 — 7,0 25,8 0,3 3,3 
47 30,5 (30,6) + 0,1 25,8 0,2 3,4 
48 25,0 26,0 + 1,0 25,9 0,1 2,7 
50 090 _ 24% 28,5 25,5 — 3,0 25,9 0,5 3,3 
51 13,0 18,0 + 5.0 25,9 0,5 3,3 
52 28,0 28,5 + 0,5 26,0 0,1 3,2 
53 30 24% 25,0 25,0 + 0,0 25,9 0,1 3,5 
54 30,0 30,5 + 0,5 25,9 0,3 3,7 
3 25+4 | +35 











Tabelle 2 gibt eine Übersicht der Resultate. Die Wachstumsintensi- 
tät wurde für jeden Keimling zunächst im Dunkeln, dann im Licht be- 
stimmt. Die Zuwachswerte für 3 Halbstunden Dunkel- und 3 Halb- 
stunden Lichtwachstum wurden also jeweils an dem gleichen Keimling 
festgestellt. Die in der letzten Rubrik angegebene Länge bei Beendigung 
des Versuchs wurde von der Basis des Kornes ab gerechnet. 

Die Endlänge der nicht zum Versuch benutzten Keimlinge wurde in 
zwei Kulturen bestimmt; sie betrug4,9+0,1cm Gesamtlänge, 0,3+0,1cm 
Mesokotyllänge, berechnet aus 8 Keimlingen der Kultur für die Ver- 

ı Eingeklammerte Zahlen bedeuten hier und auch später, daß die be- 


treffenden Werte nicht direkt abgelesen, sondern durch Inter- oder Extrapola- 
tion ermittelt wurden. 
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suche 42 und 43; und 5,9+0,2 Gesamtlänge, 0,3+0,1 Mesokotyllange, 
berechnet aus 12 Keimlingen der Kultur für die Versuche 45—47. 
Betrachten wir nun die Daten unserer Tabelle etwas genauer, so 
finden wir, daB von einer deutlichen Wachstumshemmung durch das 
Licht keine Rede sein kann. In zwei Versuchen 42 und 53 sind die Zu- 
wachswerte für Licht- und Dunkelwachstum völlig gleich. Bei den übri- 
gen Keimlingen sind die Differenzen (,,Hell‘‘ positiv gerechnet) entweder 
positiv oder negativ, und diese positiven und Tabelle 3. Serie 2 Avena 














negativen Abweichungen heben sich bei einer Differenzen X—V. 
statistischen Verwertung des Zahlenmaterials 
völlig auf. = 
Wir wollen nun einen Blick auf die unter a 09 mm 
sonst gleichen Bedingungen bei einseitiger 56 Ib 09 „ 
Beleuchtung auftretenden Krümmungen 57 115 „ 
werfen. Wie gar nicht anders zu erwarten 5g 8 08 „ 
(freilich nicht nach der BLaauwschen Theo- Ib 1,15 „ 
rie!), wurden ausnahmslos recht starke po- 59 16 „ 
sitive Krümmungen beobachtet. 60 * 12 „ 
Tabelle 3 enthält die Differenzen zwi- tb a 3 
schen Konvex- und Konkavflanke. Sie wur- 61 te A z 
den in derselben Weise bestimmt, wie ich 49 13 rt 
das in meiner ersten Mitteilung angegeben EE: > 
habe, nämlich durch Ausmessung der Photo- iz =12+0,2 mm 


graphien in zehnfacher natürlicher Größe. 
Als Mittelwert ergibt sich 1,2+0,2 mm, ein Wert, der niemals auch nur 
annähernd von den negativen Differenzen der Tabelle 2 erreicht wird. 


3. Avena. Pintsch Hela, 100 Watt. 
Beleuchtungsstärke — 345 MK. 

Die dritte Serie unterscheidet sich von der zweiten hauptsächlich nur 
dadurch, daß für die antagonistische Beleuchtung zwei 100-Wattlampen 
(Pintsch Hela) gewählt wurden. Die Dauer der Vorbeleuchtung war in 
den einzelnen Versuchen nur wenig verschieden. Die Tabelle 4 ist so ein- 
gerichtet wie Tabelle2 und dürfte daher ohne weitere Erläuterungen ver- 
ständlich sein. 

Vergleichen wir hier die am gleichen Keimling gemessenen Zuwachs- 
werte für die Dunkel- und die Lichtperiode, so finden wir in der Regel 
eine deutliche Differenz mit negativem Vorzeichen (,‚Hell‘‘ wieder positiv 
gerechnet, wie früher). Unter der Einwirkung des Lichtes wird also der 
Gesamtzuwachs in einer Zeit von 1!/, Stunden gegenüber dem entspre- 
chenden Dunkelwert herabgesetzt. 

Das steht zunächst im Einklang mit der Theorie. Wie stark ist nun 
aber diese Hemmung? Wir sehen, daß die Differenz im Mittel 4+2 Teil- 
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Tabelle 4. Serie 3. Avena. Gesamtzuwachs in Teilstrichen; 


















































Nr. x-v 
86 12 mm 
ja 0,95 „ 
un Ib 0,85 „ 
a 1,15 ” 
un; tb 10 „ 
a UP: 
|, 1,65 „ 
Z 


1 Teilstrich = 0,08 mm. 
Zuwachs Lange 

Nr.| Vorbelichtet - Differenz | Temperatur | Mesokotyl Gesamt 

ante °c em cm 
69 | 4_ 240 31,5 26,0 — 5,0 26,1 0,2 3,3 
70 | (25,0) 18,5 — 6,5 — — = 
74 25,0 23,5 —1,5 25,8 _ 3,1 
75 | 02435 25,0 22,0 — 3,0 26,0 — 3,1 
76 | 29,0 23,0 — 6,0 25,9 — 3,5 
77 24,5 21,5 — 3,0 25,9 0,1 3,0 
80 34,5 31,5 — 3,0 26,4 0,0 2,8 
81 | Q00__9515 36,0 30,0 — 6,0 26,2 0,1 3,2 
82 | (31,5) 27,0 — 4,5 26,4 0,0 3,8 
83 26,0 22,5 — 3,5 26,1 0,0 3,0 
84 27,0 27,0 + 0,0 26,5 0,2 2,6 
85 | 000_2330 (28,5) 27,0 — 15 26,3 — 2,7 
86 | (29,5) 21,5 — 8,0 26,4 0,0 2,8 
87 (22,5) 19,0 — 3,5 26,4 0,0 3,3 
ia 28 +3 24 +3 


striche beträgt oder 0,32 +0,16 mm. Zu vergleichen ist jetzt dieser Wert 
ebenso wie vorhin mit der Größe X—V, welche hier in der gleichen Weise 
bestimmt wurde (siehe Tabelle 5). 


Tabelle 5. Serie 3. Avena. 
Differenzen X—V. 


X—V ist, wie in der zweiten Serie, 
1,2 + 0,2 mm, also bedeutend größer als die 
Wachstumshemmung bei antagonistischer 
Beleuchtung. Selbst wenn wir die größte 
Differenz D—H heranziehen, so bleibt sie 
doch mit 0,6 mm um mehr als einen halben 
Millimeter hinter dem X—-V zurück, erreicht 
noch nicht einmal den kleinsten Wert von 
X—V (0,85 mm). 

Angesichts der Ergebnisse der drei mit- 
geteilten Versuchsreihen muB man sich fra- 
gen, ob hier nicht vielleicht besondere Um- 
stände im Spiele sind, welche den hemmen- 


den Einfluß des Lichtes auf den Gesamtzuwachs abschwächen oder 
ganz aufheben. Vielleicht wäre es den früheren Beobachtern gar nicht 
möglich gewesen, zu den hier besprochenen Resultaten zu gelangen. 
Möglicherweise sind für den überraschenden Ausfall meiner Versuche 
ganz bestimmte Versuchsbedingungen verantwortlich zu machen, welche 
die Lichtempfindlichkeit veränderten. 

In einem Punkte nun ist vermutlich ein wesentlicher Unterschied 
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meiner Untersuchungsmethoden gegeniiber denen anderer Autoren ge- 
geben. Er besteht in der verhältnismäBig starken Vorbeleuchtung wäh- 
rend der ersten Stunden der Keimung. 

Zwar haben sicherlich die wenigsten Untersucher mit völlig etioliertem 
Material gearbeitet. Das kann man mit ziemlicher Sicherheit in einer 
ganzen Reihe von Arbeiten zwischen den Zeilen lesen (klarer ausgespro- 
chen ist dieser sehr wesentliche Umstand nur in den wenigsten Fällen). 
Ein weiterer Hinweis auf Vorbeleuchtung ist darin gegeben, daß es man- 
chen Autoren gelungen ist, das Auswachsen des Mesokotyls zu unterdrük- 
ken. Nach meinen bisherigen Erfahrungen ist eine solche Unterdrückung 
unter sonst optimalen Bedingungen nur durch Vorbelichtung zu er- 
reichen. Ausbleiben der Mesokotylentwicklung ist also nach unseren 
heutigen Kenntnissen ein sicheres Kriterium dafür, daß der Keimling in 
seinen frühesten Entwicklungsstadien dem Lichte ausgesetzt war. 

Trotzdem ist es sehr wahrscheinlich, daß die quantitativen Unter- 
schiede der Vorbeleuchtung in früheren und meinen eigenen Versuchen 
recht bedeutend sind. 

Um die genannte Annahme zu prüfen, daß die Vorbeleuchtung die 
Lichtempfindlichkeit der Lichtwachstumsreaktion (photoblastische Emp- 
findlichkeit) verändert, habe ich zunächst mit einer anderen Versuchs- 
pflanze gearbeitet, nämlich mit Gerste. 

Wenn eine Beeinflussung durch Vorbelichtung tatsächlich vorhanden 
ist, so wird man sie um so sicherer nachweisen können, je größer man den 
Unterschied in der Vorbeleuchtung macht. Mit anderen Worten: Für 
eine erste Prüfung der Annahme war es wünschenswert, daß eine der 
Vergleichsreihen aus völlig etiolierten Pflanzen bestand. Da nun völlig 
etiolierte Haferpflanzen ein sehr ungünstiges Versuchsobjekt sind, so 
wählte ich zunächst Gerste. 

Im folgenden sollen die beiden mit Hordeum durchgeführten Ver- 
suchsreihen beschrieben werden. 


4. Hordeum. Pintsch Hela, 15 Watt. 


Beleuchtungsstärke — 25 MK. 
Die Früchte ließ ich 24 Stunden in völliger Dunkelheit auf feuchtem 
Fließpapier in Petrischalen keimen und pflanzte sie dann bei weißem 
Licht ein. Das Anquellen wurde hier deshalb vorgenommen, weil später 
eine Serie vorbelichtet werden sollte und zwar ebenso wie früher Avena, 
während die Früchte in der Petrischale lagen. Als Kontrollserie mußte 
daher die Dunkelserie dem Einfluß des Anquellens als solchen ebenso 
ausgesetzt werden wie die Lichtserie. 
Bei dieser Gelegenheit möchte ich bemerken, daß ich im allgemeinen 
auf das Anquellen verzichte. Denn es scheint mir nur den einen Vorteil 
zu haben, daß der Keimungsprozeß ein wenig beschleunigt wird. Ein 
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solcher Zeitgewinn wird nur dann ins Gewicht fallen, wenn es sich um 
gelegentliche Versuche handelt. Sat man jedoch jeden Tag, eventuell 
taglich mehrmals aus, so ist der Zeitgewinn natiirlich nur bei der ersten 
Serie zu bemerken. Weiterhin hat man jeden Tag Material. DaB es zur 
Erreichung des gewünschten Entwicklungszustandes etwas weniger Zeit 
brauchte, ist jetzt ganz gleichgültig. Andererseits ist der Zeitverlust, der 
mitdersorgfaltigen Behandlung des einzelnen Keimlings beim Einpflanzen 
verbunden ist, recht erheblich, besonders wenn es sich um eine groBe 
Anzahl von Versuchspflanzen handelt. Ein Festhalten an dem alten 
Brauch halte ich daher nicht nur fiir unbegriindet, sondern fiir geradezu 
unzweckmäßig. Wer aus eigener Erfahrung weiß, wie zeitraubend in der 
Regel reizphysiologische Versuche sind, wird dankbar jede Méglichkeit 
der Zeitersparnis ausnutzen. Und hier kann viel gespart werden. 

Die sorgfaltige Auswahl physiologisch gleichwertigen Materials, wie 
sie gewöhnlich beim Auspflanzen der vorgekeimten Samen durchgeführt 
wird, kann auch in späteren Stadien bequem bewerkstelligt werden, in- 
dem man alle Keimlinge entfernt, die nicht zu einer bestimmten, für den 
Versuch erwünschten Größenklasse gehören. Was man überhaupt durch 
Auswahl erreichen kann, ist hier erreicht. Die Keimlinge befinden sich 
nicht nur alle in dem gleichen Entwicklungsstadium, sondern — und das 
ist sehr wesentlich — sie haben dieses Stadium in der gleichen Zeit, also 
mit der gleichen Geschwindigkeit erreicht. Es ist klar, daß die Auslese 
um so wirksamer wird, je länger die Zeit ist, während der irgendwelche 
Unterschiede sich bemerkbar machen können. 

Doch kehren wir jetzt nach diesen methodischen Erörterungen zurück 
zu unseren Versuchen. 

Die Resultate der Einzelbeobachtungen sind wieder in der gleichen 
Weise wie früher tabellarisch zusammengestellt (siehe Tabelle 6). Es 
wurde auch hier die Methode der Einzelbeobachtung angewandt. Ein 
jeder Keimling wurde zunächst 1!/, Stunden im Dunkeln und dann 
11/, Stunden bei antagonistischer Beleuchtung beobachtet. 


Tabelle 6. Serie 4. Hordeum. Gesamtzuwachs in Teilstrichen; 
1 Teilstrich = 0,08 mm. 























Nr. suis Differenz Temperatur nu en 
Dunkel Hell °C cm 

100 (28,8) 30,0 +12 26,3 2,5 

101 27,0 24,0 — 3,0 26,3 22 

102 (26,4) 30,0 + 3,6 26,4 2,6 

103 44,0 39,5 — 4,5 26,3 2,9 

104 29,0 30,0 + 1,0 26,2 2,0 

105 25,0 27,0 + 2,0 26,2 1,8 

106 27,0 34,5 + 7,5 26,2 2,4 
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Tabelle 6 (Fortsetzung). 























Zuwachs Länge über dem 

Nr. Differenz Temperatur Boden 

Dunkel Hell °C em 
107 (39,8) 33,5 — 6,3 26,1 2,8 
116 28,0 31,0 + 3,0 26,1 2,2 
117 31,0 33,5 + 2,5 26,1 2,4 
118 28,0 27,0 —1,0 26,0 2,3 
119 30,0 28,0 — 2,0 25,9 2,4 
120 (29,3) 27,0 — 2,3 25,9 2,3 
129 28,0 ae. * + 3,0 26,3 2,3 
130 28.0 27,0 +10 26,2 2,3 
131 30,0 30,0 +0,0 26,3 2,1 
132 32,5 29,5 — 3,0 26,1 2,3 
7 30+ 3 30+ 3 








Ein Blick auf die Tabelle 6 lehrt, daß ein deutlicher Einfluß des Lich- 
tes auf das Wachstum nicht vorhanden ist. Versehen wir wieder die 
Differenzen mit Vorzeichen, so finden Wil, _ abelle 7. Serie 4. Hordeum. 
daß sie bald positiv, bald negativ sind, ohne Differenzen XV. 














jede Regelmäßigkeit. Der mittlere Zuwachs . 
im Licht ist ebenso groB wie im Dunkeln. m 
Die phototropische Krümmung bei ein- 108 fe 0,65 mm 
seitiger Beleuchtung ist hier nicht so stark b 0,55 „ 
wie bei Avena. Tabelle 7 zeigt, daB die Dif- 109 0,75 „ 
ferenz X—V nach 11/, Stunden 0,8+0,1 mm 110 0,8 ” 
betragt. 128 10 » 
Auch auf Hordeum also findet die BLA- = rw . 
atwsche Theorie keine Anwendung. a 
Zu dem gleichen Ergebnis führten die 7 = 0,8 + 0,1 mm 


Beobachtungen der 5. Serie. 


5. Hordeum. Pintsch Hela, 100 Watt. 
Beleuchtungsstärke ~ 345 MK. 

Die Versuche entsprechen vollkommen denen der 4. Serie. Tabelle 8 
gibt die Ubersicht der einzelnen Messungen. Eine auBerhalb der Fehler- 
grenze liegende Differenz D—H ist nicht vorhanden. 

Die Wachstumsintensität wird also auch durch diese verhältnismäßig 
starke Beleuchtung nicht nachweisbar verändert. Erinnern wir uns 
daran, daB Avena auf die gleiche Beleuchtung mit einer zwar schwachen 
aber doch deutlichen Wachstumsverlangsamung reagierte, so sehen wir, 
daB die photoblastische Empfindlichkeit von Hordeum geringer ist als die 
von Avena. Dasselbe gilt ja bekanntlich auch fiir die phototropische 
Empfindlichkeit. 
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Tabelle 8. Serie 5. Hordeum. Gesamtzuwachs in Teilstrichen; 























1 Teilstrich = 0,08 mm. 

Nr. Zuwachs Differens Tem _ dem 

Dunkel Hell °C em 
147 26,0 28,5 +25 26,4 2,5 
148 36,0 28,0 — 80 26,5 28 
149 28,5 25,5 — 3,0 26,5 23 
150 27,0 (26,0) —1,0 26,3 23 
152 26,0 24,0 — 2,0 26,7 2,6 
153 26,0 25,5 — 0,5 26,8 2,0 
154 22,0 29,5 +7,5 26,6 2,0 
162 24,0 27,5 +35 26,9 2,3 
163 (31,5) 29,0 — 2,5 27,1 2,4 
164 27,5 29,0 +1, 26,7 2,1 
165 (30,0) (26,1) — 3,9 26,7 2,3 

v 

ii 28+3 27+2 








Auch hier wurde nun die Starke der phototropischen Kriimmung 
nach 1!/sstündiger einseitiger Beleuchtung bestimmt. Aus Tabelle 9 
ergibt sich für X—V der mittlere Wert 0,6 + 0,1. 

"Tabelle 9. Serie 5. Hordeum. Er ist in der Regel beträchtlich größer 











Differenzen XV. als die negativen Differenzen der Tabelle 8. 
- a. Nur in einem Falle sind beide Differenzen, 
x H—D und X—V, ungefähr gleich (Tabelle 8, 
182 0,65 mm Nr. 148). 
183 0,55 „ Wie weiter oben ausgeführt wurde, sollte 
184 0,30 „ durch diese Versuche mit Hordeum die Frage 
185 0,70 „ geprüft werden, ob die photoblastische Emp- 
186 0,75 „ findlichkeit durch Vorbelichtung in frühen 
187 0,60, Keimungsstadien verändert wird. Es hat 





sich aus den eben mitgeteilten Beobach- 
tungen ergeben, daß eine solche Prüfung an 
dieser Pflanze nicht möglich ist. Selbst völlig etiolierte Keimlinge 
lassen keine Beeinflussung ihrer Wachstumsintensität durch die ange- 
wandten Lichtmengen erkennen. Ein Ergebnis, das natürlich für die 
Kritik der BLaauwschen Theorie eine wesentliche Bedeutung besitzt. 
Es ist hier nunmehr auch bei einem zweiten Objekt der sichere Nachweis 
erbracht, daß die BLaauwsche Theorie zur Erklärung des Phototropismus 
nicht imstande ist. 

Um nun die oben aufgeworfene Yiige zu entscheiden, habe ich wie- 
der mit Hafer experimentiert. Diese Versuche sollen jetzt beschrieben 
werden. 


= = 06 + 0,1 mm 
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6. Avena. Völlig etioliert. 

Die bei völlig etiolierten Pflanzen regelmäßig auftretenden positiven 
Nutationen wurden dadurch ausgeschaltet, daß ich die Keimlinge in 
Glasröhren zog, die für seitliche Bewegungen nur wenig Spielraum boten. 
Die trockenen Früchte wurden zusammen mit einem Stück entsprechend 
dicker Hanfschnur in die Glasröhre so hineingebracht, wie es Abb. 2 ver- 
anschaulicht. Die so beschickten Röhrchen wurden dann mittels eines 
durchbohrten Korkes einem bis zur Hälfte mit Wasser gefüllten Reagenz- 
gläschen so aufgesetzt, daß die Hanfschnur in das Wasser tauchte und 
dem Haferkorn das zur Keimung notwendige Wasser zuführte. -— 

Bei diesen vom ersten Augenblick an in völliger Dunkelheit 
aufgewachsenen Pflanzen ließ sich nun eine deutliche Wachs- 
tumshemmung beobachten unter Bedingungen, unter denen eine 
solche Hemmung bei vorbelichteten Keimlingen nicht bemerk- 
bar geworden war. Die Versuche dieser Serie entsprechen in allen 
Stücken denen der ersten Serie. Belichtet wurde also 1! /, Stunden 
lang antagonistisch mit zwei Pintsch-Norma-Lampen von40 Watt. 
Ein jeder Keimling wurde zuerst 11/, Stunden im Dunkeln, dann 
11/. Stunden im Licht beobachtet. Tabelle 10 enthält die ein- 
zelnen Befunde. Nur zweimal ist das Wachstum im Licht schnel- ; 
ler (übrigens ganz wenig) als im Dunkeln (190 und 199). In allen 
anderen Fällen haben wir beträchtliche negative Differenzen. Die 
Hemmung des Wachstums durch das Licht ist unverkennbar. 

Die völlig etiolierten Keimlinge dieser Serie besitzen also eine 
andere Lichtstimmung als die vorbelichteten der Serie 1. Daß 
dieser Unterschied auf die Verschiedenartigkeit der Aufzuchts- 
methoden zurückzuführen sein sollte, ist sehr unwahrscheinlich. 
Trotzdem habe ich noch einen Versuch mit unbehindert aufge- 
wachsenen völlig etiolierten Keimlingen gemacht. Daß es nicht & 
unmöglich ist, mit derartigen Keimlingen zu arbeiten, habe ich ‚»».2. 
in meiner ersten Mitteilung zur BLaauwschen Theorie gezeigt. 

(Auch Pıszk hat völlig etioliertes Material verwendet.) Es bedarf nur 
eines ungeheuer großen Ausgangsmaterials, und man muß den richtigen 
Entwicklungszustand ausnutzen. 

Die Früchte wurden trocken in die Zinkkästchen gesteckt, gut be- 
gossen, und der ganze Satz dann sofort in einen großen lichtdichten Zink- 
kasten gestellt, wo er bis zum Versuche verblieb. Die Temperatur betrug 
25,50, die relative Luftfeuchtigkeit 70%. Unter diesen Versuchsbedin- 
gungen zeigen sich sehr bald nach dem Erscheinen der Koleoptilspitze 
die positiven Nutationen des Mesokotyls, welche die Koleoptile um be- 
trächtliche Winkel (bis zu 90°) von der Vertikalen ablenken. Darauf folgt 
dann eine geotropische Aufrichtung der Koleoptile, die wahrscheinlich 
durch die negative Nutation (Dorsiventralitätskrüämmung der anderen 
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Tabelle 10. Serie 6. Avena, völlig etioliert, in Glasröhren. Gesamtzuwachs 
in Teilstrichen; 1 Teilstrich = 0,08 mm. 
































Zuwachs Lange 

Nr. Mol Differenz Temperatur Mesokotyl Gesamt 

Dunkel °c cm cm 
180 30,0 26,0 — 40 26,0 — 3,5 
181 30,0 21,0 — 9,0 26,0 1,7 3,5 
190 35,5 37,5 + 2,0 26,2 2,7 5,6 
191 40,0 35,0 — 5,0 26,1 2,0 4,0 
195 41,5 30,5 — 11,0 25,8 2,9 5,2 
196 39,5 25,0 — 14,5 25,9 3,5 6,3 
198 (33,8) 28,0 — 60 25,8 2,9 5,5 
199 39,0 40,0 + 10 _ 2,7 5,7 
200 (25,5) 20,0 — 55 25,8 2,7 5,3 
201 (42,0) 32,0 — 10,0 25,5 2,2 4,3 
202 26,0 21,0 — 650 25,6 2,0 4,0 
ir 35 + 5 29 + 5 





Autoren) unterstützt wird. Diese Reaktion bringt den oberen Teil des 
Keimlings (Koleoptile und einen Teil des Mesokotyls) schlieBlich in verti- 
kale Lage, so daB er nun ziemlich geradlinig weiterwächst. Es ist das 
Stadium, welches ich (BEYER 1927 a) auf Seite 185 in Abb. 2 b abgebildet 
habe. Wenn man von solchen Keimlingen diejenigen auswählt, bei denen 
der basale, durch die geotropische Aufrichtung entstandene Knick, még- 
lichst tief liegt, so lassen sich Wachstumsmessungen ohne groBe Stérun- 
gen ausführen. 

Über die Methode der Messungen, die auch bei allen im zweiten Ab- 
schnitt zu beschreibenden Versuchen angewandt wurde, sollen hier noch 
einige Worte gesagt werden. Das Wachstum wurde mit dem Horizontal- 
mikroskop gemessen und zwar in der Weise, wie ich das schon früher 
beschrieben habe (BEYER 1926). Neben jeden Keimling wurde eine Glas- 
nadel gesteckt, deren Spitze jetzt aber nicht wie friiher unter mikroskopi- 
scher Kontrolle in gleiche Héhe mit der Koleoptilspitze gebracht wurde ; 
vielmehr wurde die Nadel nach Augenmaß so tief in die Erde hinein- 
gesteckt, daß sie ungefähr die gleiche Länge hatte wie der Keimling. 
Jetzt wurde die Koleoptilspitze auf einen bestimmten, bei allen Mes- 
sungen gleichen Teilstrich der Mikrometerskala eingestellt und dann ab- 
gelesen, auf welchem Teilstrich sich die Nadelspitze befand. Diese Zahl 
wurde notiert. Nach Ablauf der Versuchszeit wurde die gleiche Messung 
ausgeführt. Die Differenz beider Werte ergab dann den Zuwachs in Teil- 
strichen. 

Um in dem gleichen Versuche eine ganze Anzahl von Keimlingen be- 
obachten zu können, wurden diese numeriert. So konnten sie in der glei- 
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chen Reihenfolge bei Beginn und Beendigung des Versuches gemessen 
werden. Da die Ablesungen beidemal gleich lang dauerten, so war die 
Versuchszeit fir alle Keimlinge die gleiche. Ubrigens wurde jedesmal 
die Dauer der ersten Messungsreihe notiert. 

Ein gewisser Fehler wurde nur bei den zu belichtenden Pflanzen ge- 
macht. Diese wurde zunächst im Dunkeln gemessen und dann alle zu- 
gleich belichtet. Da die Messungen sehr selten länger als 10 Minuten 
dauerten, so fällt dieser Fehler nicht sehr ins Gewicht. Die Zahl der Ver- 
suchspflanzen wurde gerade im Hinblick auf diesen Punkt beschränkt. 
Sie betrug selten mehr als 20. Zwanzig Pflanzen lassen sich in 10 Minuten 
bequem messen. 

Beziiglich der Vorbelichtung ist noch zu bemerken (und das gilt auch 
für alle im zweiten Abschnitt zu beschreibenden Versuche), daß die Keim- 
linge sich dabei nicht auf feuchtem Fließpapier befanden, wie in den 
ersten Serien. Die Früchte wurden vielmehr trocken in die mit Erde 
gefüllten Zinkkästchen gesteckt, reichlich begossen und so dem Lichte 
ausgesetzt. Die nötige Anzahl von Kästchen wurde in eine große Schale 
gestellt und diese dann mit einer Glasplatte bedeckt. Über der Schale, 
in einer Entfernung von etwa '!/, m, befand sich die 50kerzige Vorbe- 
leuchtungsbirne. Da meist mehrere Kulturen zugleich vorbelichtet wer- 
den mußten, wurden sie unterhalb der Birne symmetrisch in einem Kreise 
aufgestellt. 

Die Belichtung erfolgte in der Weise, daß die Keimlinge, welche sich 
unter einem hohen Glaszylinder bei 70—80% Feuchtigkeit befanden, auf 
dem Teller eines Klinostaten in der Mitte zwischen den beiden Lampen 
rotierten (beiderseitige Entfernung der Lampen 50 cm). Phototropische 
Krümmungen traten unter diesen Umständen während der Versuchszeit 
(11/, Stunden) niemals auf. 

Nun zu den Versuchen selbst. Betrachten wir die Tabelle 11 weiter, 
so finden wir dort zunächst zwei Versuche mit 11/, Stunden Dauer. In 


Tabelle 11. Serie 6. Avena, völlig etioliert und vorbelichtet. Gesamtzuwachs 
in Teilstrichen; 1 Teilstrich = 0,08 mm. 
































Vorbe- Versuchs- Zuwachs 
Diff 
if ep wie be Die Dunkel Hell sai 
287 | 48 671}) 15 14/, [30,9 + 1,8 (21)| 30,4 + 1,8 (21) | 0,5 + 3,6 
288 | 17:/,| 67/1 40 11/, [29,99 + 2,6(18)| 29,8 + 1,8 (23) | 0,1 + 4,4 
2882| O |ca.72 40 1 119,6 16,0(17)| 16,0 + 1,4(17) | 3,6 + 2,6 
303 |ca.48 70 40 1 16,3 + 1,4(17)| 15,0 + 1,1 (16) | 1,3 + 2,6 
304 | 481/,| 68 40 1 |20,4+ 0,9(20)| 19,8 +0,9(18)/0,6 + 1,8 


beiden Fällen ist das Material vorbelichtet. Die Belichtung während des 
Versuchs ist, wie man sieht, völlig wirkungslos, was den Gesamtzuwachs 
anlangt. Dieser ist im Licht ebenso groß wie im Dunkeln. Die minimalen 
32 
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A. Beyer: 


Differenzen liegen durchaus innerhalb der Fehlergrenzen (es ist hier und 
auch später stets die mittlere Abweichung vom Mittelwert angegeben). 
Es folgen nun drei Versuche mit 1 Stunde Versuchsdauer. Im ersten 








(288 a) wurde vüllig etioliertes Material verwendet. Die Keimlinge der 
Tabelle 12. Serie 6. Einzeldaten einiger Versuche der Tabelle 11. 

Nr. 10 | 11 | 12 | 18 | 14 | 15 | 16 | 17 | 18 | 19 | 20 | 21 | 22 | 2s 

2880 | 17m tebe hepsi) EEE 

98 lise |a}—l—lalilalsla| |: 

sot ET alalelalola 















































beiden anderen sind stark vorbelichtet. Das Resultat des ersten Ver- 
suches unterscheidet sich sehr deutlich von dem der beiden anderen. 
Der Wachstumsverzögerungswert ist 3,6 gegenüber 1,3 und 0,6. 

Auch in Erde gezogene völlig etiolierte Keimlinge also haben eine 
andere Lichtstimmung als entsprechend vorbelichtete. Die Anderung 
der Lichtstimmung ist daher sicherlich auf den EinfluB der Vorbeleuch- 
tung zurückzuführen. 


2. Abschnitt: 
Das Lichtwachstum dekapitierter Koleoptilen. 


In einer früheren kleinen Arbeit (BEYER 1926) habe ich gezeigt, daß 
auch dekapitierte Haferkeimlinge eine Beeinflussung des Wachstums 
durch das Licht erkennen lassen. Als Beweis gegen die BLaauwsche 
Theorie konnte diese Tatsache deshalb nicht gelten, weil es nicht sicher 
war, daß die Lichtwachstumsreaktion von der Koleoptile ausgeführt 
wurde. Möglicherweise hatte das Mesokotyl reagiert, welches bei meinen 
Versuchspflanzen sehr stark (völliges Etiolement!) entwickelt war. (Vgl. 
Beyer 1927 b, S. 421 ff.) 

Ich habe nun solche Versuche mit Keimlingen wiederholt, deren Meso- 
kotyl sehr kurz war. Es trat entweder nur sehr wenig aus den Spelzen 
hervor oder blieb darin völlig eingeschlossen. Mit solchem Material dürften 
auch die anderen Autoren, welche Lichtwachstumsreaktionen studierten, 
gearbeitet haben. 

Zunächst galt es, die Bedingungen ausfindig zu machen, unter denen 
bei normalen Keimlingen eine Goutliche Hemmung des Gesamtzuwachses 
am Licht zu beobachten ist. 

Uber die Methode der Aufzucht und Vorbeleuchtung sowie der 
Wachstumsmessung ist schon weiter oben das Nôtige mitgeteilt worden. 
Ich begann mit einer Versuchsbeleuchtung von oben her. Es waren 
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dies die ersten Versuche..bei denen ich eine größere Anzahl von Pflanzen 
gleichzeitig beobachtete. Die Methode der Klinostatenrotation zwischen 
zwei Lichtquellen (S. 493) wandte ich erst später an. 


1. Vsrsuchsbeleuchtung von oben her. 

Abgesehen von einer einzigen Ausnahme (Tabelle 13, Nr. 257) war 
eine Wachstumshemmung im Licht nicht zu beobachten. Im Gegenteil, 
das Wachstum war im Licht sogar intensiver als im Dunkeln. 

Betrachten wir die Tabelle 13. Wir finden hier zunächst in den ersten 
Rubriken Angaben über die verwendeten Lichtquellen, ihre Entfernung, 
Temperatur, die Dauer der Vorbelichtung, das Alter und die Länge der 
Keimlinge bei Versuchsbeginn. Dann folgen die Zuwachswerte in Teil- 
strichen für je 11/,Stunden von Licht- (H) und Dunkelpflanzen (D). Die 
daneben stehenden Ziffern geben die Zahl der Versuchspflanzen an. 

Jedem Zuwachswert ist der mittlere Fehler (mittlere Abweichung vom 
Mittelwert) hinzugefügt. Diese Fehler werden infolge Differenzbildung 
so groß, daß die Differenzen — welche schon ohnehin recht gering sind — 
bei solcher Berechnung nicht mehr als gesichert gelten können. 

Es sind nun aber tatsächlich Unterschiede zwischen Licht- und Dun- 
kelwachstum vorhanden. Und um das anschaulich zu machen, habe ich 
für jeden Versuch auch die Einzelwerte angegeben. Sie sind in Varia- 
tionsreihen angeordnet. Um ein möglichst genaues Versuchsprotokoll zu 
bieten, habe ich die Variantenklassen sehr klein gewählt; von Teilstrich 
zu Teilstrich. Gebrochene Werte (es wurde auf einen halben Teilstrich 
genau abgelesen) wurden zu den nächst höheren ganzzahligen Werten ge- 
schlagen. So finden sich z. B. alle Zuwachswerte 23,5 in Klasse 24. Na- 
türlich haben diese Reihen nicht den Wert von Variationskurven. Dazu 
ist die Anzahl der Varianten viel zu klein. Aber aus der mit Vorsicht zu 
bewertenden Lage der Gipfelpunkte und aus der horizontalen Verschie- 
bung der Parallelreihen gegeneinander kann man doch entnehmen, daß 
die anscheinend unsicheren Differenzen real sind. 

Wir haben es also, abgesehen von Versuch 257, mit einer zwar ge- 
ringen aber doch deutlichen Förderung des Wachstums durch das Dauer- 
licht zu tun. 

Die Versuche sind im großen und ganzen so angeordnet, daß die Inten- 
sität der Beleuchtung steigt, die Dauer der Vorbeleuchtung sinkt. Auf 
diesem Wege hoffte ich Bedingungen zu ermitteln, unter denen eine deut- 
liche Wachstumshemmung im Licht zu beobachten ist. Wie man sieht, 
habe ich nur bei Verwendung einer 500-Wattlampe eine Verringerung der 
Wachstumsintensität gefunden; und diese ist ganz unbedeutend. 

Unter diesen Umständen habe ich keine weiteren Versuche mit Be- 
leuchtung von oben her ausgeführt, sondern ging zu seitlicher Beleuch- 
tung über. 

32* 
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Tabelle 13. Wachstumsänderung normaler 








Vor- 
Nr. | Lichtquelle | Entfernung | Temperatur | belichtung | Alter La Zuwachswerte 
Watt cm °C Std. Std. em Teilstriche a 
23,6+1,7 | 20D 
252 40 85 40 70 0—2, 9 ’ 
Pintsch iam 258+20 | 20H 
u mi H—D 22+3,7 
matt 
253 | 75 70 25,1 os), | 69 | 20-25 32,7+ 2,6 | 21D 
Osram 35,5421 | 2H 
Nitra H-D 28+4,7 
Pintsch 358+28 | 24H 
Hela H-D 45+5,8 
28,9 + 2,4 | 20D 
60 A = » 9 
Me - riven Wie dus) teatime 27,3 + 1,9 | 18H 
D-H 16+4,3 
u ee 21, | 64 |10—1,5 ota | zu 
Pintsch B x 
Hela H—D 246,3 























2. Versuchsbeleuchtung seitlich. 
a) Normale Keimlinge. 

Hier fand ich denn auch den gesuchten Unterschied ohne Schwierig- 
keit. Die Dauer der Vorbeleuchtung wählte ich ungefähr so lang wie in 
dem letzten der vorhin besprochenen Versuche mit Beleuchtung von oben. 

Später zeigte es sich (Versuch 291), daß auch bei einer Vorbeleuchtung 
von 42 Stunden die Hemmung des Wachstums durch das Licht sehr 
deutlich hervortritt. 

Die Versuchsbeleuchtung erfolgte in derselben Weise wie bei den im 
I. Abschnitt unter 6 zuletzt besprochenen Versuchen (S. 493): Antago- 
nistische Reizung unter Klinostatenrotation. Als Lichtquelle wählte ich 
zwei 100-Wattlampen (Pintsch Hela). Versuchsdauer 1!/, Stunden. 

Tabelle 14 enthält alle einschlägigen Versuche. Sie ist genau so ein- 
gerichtet, wie Tabelle 13, so daß ich keine weiteren Erläuterungen zu 
geben brauche. 

Überall ist eine mehr oder weniger große Verringerung der Wachs- 
tumsintensität durch das Licht zu bemerken. Die Differenz D—H liegt 
meist außerhalb der Fehlergrenzen. Da diese Differenz mir hier nach 
langem Suchen endlich zum erstenmal begegnete, habe ich Wert darauf 
gelegt, sie durch eine größere Anzahl von Versuchen sicherzustellen. 
Eine genauere Betrachtung des Zahlenmaterials wollen wir uns für später 








21D 
22H 


25 D 
24H 


20D 
18H 


20 D 
22H 
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Pflanzen bei Beleuchtung von oben her. 
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vorbehalten, wenn auch die Daten von dekapitierten Keimlingen vor- 
liegen. 

Hier môchte ich nur noch auf den Versuch 268 hinweisen, der eigent- 
lich nicht hierher gehört, sondern mit seinem Ergebnis schon das Resultat 
der im folgenden zu besprechenden Messungen vorwegnimmt. Ich habe 
ihn aber in diese Tabelle mit aufgenommen, weil — wie auch in der 
Tabelle vermerkt — das Material aus derselben Kultur stammt, wie die 
Pflanzen des Versuchs 267. Diese beiden Versuche sind also direkt mit- 
einander zu vergleichen. Zu berücksichtigen ist allerdings das etwas ver- 
schiedene Alter. 

Um möglichst gute Vergleichbarkeit der Parallelserien zu erzielen, 
wurden diese — das mag bei dieser Gelegenheit besonders betont wer- 
den — stets aus der gleichen Kultur rekrutiert. 

Der Versuch 268 zeigt uns nun, daß auch dekapitierte Keimlinge im 
Wachstum deutlich durch das Licht gehemmt werden. 

Dies Resultat konnte in allen hierzu angestellten Versuchen aus- 
nahmslos bestätigt werden. 


b) Normale und dekapitierte Keimlinge. 
Die Versuche wurden nur in wenigen Fällen mit dekapitierten Pflan- 
zen allein durchgeführt. Meist handelt es sich um Vergleichsserien, die 











Tabelle 14. Wachstumsh ng normaler Pflanzen be 











Vorbe- Zuwachs- 
lichtet | Alter | Länge werte | Anzanl 4/5/}/6/7})8]9 10} 
Std. | Std. em | Teilstriche 


12 


13 


ant: 


Ä 15 





271 


272 


2728 





22,7 + L8| 17D 
21 | 69%, | 20-25 Jor 4+ 1,6| 14H 


13+ 3,4 
23,6 + 1,7] 20D 
19,8 + 1,2 | 19H 

3,8 + 2,9 


29,4 + 26 | 21D 
19 [68 |15—20 | 5934-15] 21H 


7,1+4,1 
28,5 + 2,7 | 18D 
24,5 + 3,6 | 19H 
4,0 + 6,3 
29,1 + 1,8] 20D 
6,4 + 3,9 


15,0+1,7| 11D 
18 | 72", | 25-30 | 97439] 1H | 1 1} 2 ale 


53456 
. 26,4+2,4| 17D 
173168 |20—25 | 994493] 18H 
40447 


29,1 + 1,4| 16D 
18 | 68 |20—25 | 930418] 16H 


5,9 + 3,2 


29,9 + 1,6} 16D 
19 66 1,5—2,0 25,2 + 20| 15H 
4,7 + 3,6 


ein und derselben Kultur entstammen. Es wurden also gleichzeitig nor- 
male und dekapitierte Keimlinge im Licht und im Dunkeln beobachtet. 
Dekapitiert wurde nach Augenmaß um 1,5—2 mm. Im übrigen verliefen 
die Versuche genau so wie die bisher beschriebenen : seitliche Beleuchtung 
mit zwei 100-Wattlampen unter Klinostatenrotation. Versuchsdauer 
lı/, Stunden. Die gewonnenen Resultate (vgl. Tabelle 15) stellen eine 


21"/, | 66*/, | 1,0—1,5 


10 71 2,0—2,5 


gleiche Kultur 












































volle Bestätigung und Erweiterung meiner früheren Mitteilung (1926) 


1 Dekapitierte Pflanzen; Versuchsdauer 80 Min. 
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zen bejj antagonistischer Beleuchtung unter Klinostatenrotation. 
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dar: Lichtwachstumsreaktion bzw. die Verringerung des Gesamtzuwachses 
bei Dauerbeleuchtung treten auch bei dekapitierten Haferkeimlingen ein, und 
das während einer Versuchszeit, in der noch keine phototropischen Kriim- 
mungen erscheinen. 

Betrachten wir nunmehr das Zahlenmaterial der letzten beiden Ta- 
bellen (14 und 15) etwas näher. Da fallt zunächst auf, daB die Zuwachs- 
werte der normalen Keimlinge im Dunkeln in einigen Versuchen sehr 
gering sind. Die Spannung zwischen dem niedrigsten und dem héchsten 





A. Beyer: 
Tabelle 15. Wachstumshemmung normaler und dekapitierter 








Anzahl 


Zuwachs- 
werte 
Teilstriche 


3 


+ 


5 


7 


8 


10 





273 


274 


275 


276 


27 


279 


gleiche Kultur 





17}, 


171}, 


16 


16 


19 





8 25 


67 


65"), 





2,0—2,5 


1,5—2,0 


2,0—2,5 


1,5—2,0 


2,0—2,5 


1,5—2,0 





Norm. 


Dekap. 


Dekap. 


Norm. 


Dekap. 


Dekap. 


Dekap. 





7D 
8H 


12D 
11H 


11D 
12H 


10D 
10H 


11D 
10H 


14D 
14H 


9D 


10D 
10H 


14D 
14H 


7D 
9H 


7D 
9H 


21,5 + 2,3 
12,2 + 1,6 
9,4 + 3,9 


23,2 + 1,4 


22,0 + 1,2 


1,2 + 2,6 


13,2 + 1,2 
8,7 + 2,0 
4,5 + 3,2 


27,0 + 1,2 


21,5 + 1,8 


5,5 + 3,0 


14,1 + 1,3 
9,8 + 1,6 
4,3 + 2,9 

15,1 + 1,8 
9,1 + 0,7 
6,0 + 2,5 


19,7 + 3,0 


17,6 + 1,2 


2,1 + 4,2 


10,7 + 1,7 
8,4 + 0,8 
2,3 + 2,5 


13,5 Æ 1,2 
9,0 + 1,0 
4,5 + 2,2 


25,3 + 3,0 


21,8 + 1,9 


3,5 + 4,9 


10,3 + 1,6 
9,8 + 0,8 
0,5 + 2,4 
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11 | 12 | 18 | 14] 15] 16 | 17] 18 | 19 | 20] 21 | 22 | 28 | 24 | 25 | 26 | 27 | 28 | 20 
1/12/1111 1 1 
112 1/12 
2l2|3/2Jıla 
1121312312 
31113111): 
2/2 
11313 2 
ılılılılılalja 
1/3/3/2]1 1 
1 1 
ıl2lı 2l5Jılılı 
1 
1/3 1 ılılı 1 
21114 2 
3 2 1 
1 
ılılalsl2lılı 
+ 
1 1/1 ılıl2 
ı/ılı/ıla 1 
2 1 
3 
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Fortsetzung der Tabelle 15. Wachstumshemmung normaler und dekapitierter 





Vorbe- Zuwachs- 
Nr. Alter Länge Anzahl werte silaisielzis 


Std. Std. em Teilstriche 


10 








15D | 25,8 + 2,3 
13H | 20,7 + 1,6 
51+ 3,9 
Dekap.| 14D |143+ 1,2 

14H | 10,2 + 1,2 1 
41424 
16D |27,9 + 1,6 
16H | 20,9 + 1,5 
| 7,0 + 3,1 
14D | 13,4 + 1,4 
17H | 9,1+ 1,3 2/2 
4,3 + 2,7 


280 18 66 | 1,5—2,0 


Norm. 


281 18 66 | 1,5—2,0 
Dekap. 





9D |27,6+1,3 
10H | 20,5 + 1,7 
7,1 + 3,0 
9D | 17,0+2,0 
10H | 12,6+1,3 
44+1,3 


Norm. 


291 42 67 
Dekap. 









































Zuwachswert beträgt fast elf Teilstriche, also fast °/,,mm (vgl. Tabelle 16). 
Diese Variabilität muß wohl auf Feuchtigkeitsunterschiede im Substrat 
zurückzuführen sein. Ob noch andere zurzeit unkontrollierbare Faktoren 
im Spiele sind, vermag ich nicht zu entscheiden. Jedenfalls können durch 
diese Schwankungen keine Fehler verursacht sein, da das Material bei 
der Vergleichsserie stets von der gleichen Kultur genommen wurde. 
Bei dieser Gelegenheit möchte ich eine Beobachtung erwähnen, die 
zunächst sehr überraschte, aber vielleicht eine einfache Erklärung finden 
wird. Bei meinen letzten Versuchen fiel mir auf, daß in ein und derselben 
Kultur die einen Pflanzen guttierten, die anderen nicht. Die Luftfeuch- 
tigkeit konnte nicht die Ursache dieses Unterschiedes sein, denn sie war 
in beiden Fällen gleich. Es zeigten sich denn auch deutliche Unterschiede 
in der Bodenfeuchtigkeit, und zwar war der Boden, in dem die guttieren- 
den Pflanzen wuchsen, bedeutend trockener als in den anderen Kästchen, 
wo die Pflanzen nicht guttierten. Der Unterschied war vollkommen ein- 
deutig, so daß ein Zufall ausgeschlossen ist. Ich habe auch, seitdem ich 
auf diesen Umstand achtete, niemals in Kulturen mit starker Boden- 
feuchtigkeit Guttation auftreten sehen. 





—_ 








Experimentelle Studien zur Blaauwschen Theorie. II. 503 


Pflanzen bei antagonistischer Beleuchtung unter Klinostatenrotation. 
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1 1 11512 2 1111)1 
1 311141111112 
416 2 
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1/1]3]3/3/27j2/1 
212111413121]1 1 

































































So paradox diese Tatsache zunächst erscheint, ist sie doch vielleicht 
einer einfachen Erklärung zugänglich. Man kônnte an Schädigung der 
Wurzeln durch Luftmangel denken. Vergleichende Wachstumsmessun- 
gen haben freilich keine sicheren Anhaltspunkte für die Beurteilung der 
genannten Annahme ergeben. Ich will die Messungen hier mitteilen, da 
sie gleichzeitig zeigen, wie groß der Einfluß der großen Periode ist. 

Aus einer 19 Stunden lang vorbelichteten Kultur werden 17 gut- 
tierende und 17 nicht guttierende Pflanzen ausgewählt. Die guttierenden 
befanden sich hier wieder ausnahmslos in Kästchen mit verhältnismäßig 
trockener Erde. Über die Ergebnisse der Messung gibt die Tabelle 17 
Auskunft. 

Vergleichen wir die entsprechenden Zuwachswerte der Pflanzen mit 
und ohne Guttation untereinander, so finden wir, daß die nicht guttieren- 
den Keimlinge in der Regel etwas rascher wachsen. Nur die Werte des 
Zuwachses II (11/, Stunden) machen eine Ausnahme. Hier ist der Zu- 
wachs der guttierenden Pflanzen abnorm hoch. Für 1 Stunde würde 
sich der Wert von etwa 20 Teilstrichen ergeben. Gleichzeitig fällt der 
außerordentlich große mittlere Fehler auf. Er ist fast sechsmal so groß 











A. Beyer: 


Tabelle 16. Wachstumsverzögerungswerte (aus Tab. 14 und 15) für normale und 
Keimlinge in Teilstrichen; 1 Teilstrich — 0,08 mm. 





























Normal Dekapitiert 
Be. Wachstumsver- | **- Wachstumsver- 
Dunkelwachstum ö Dunkelwachstum 

277 19,1 2,1 279 10,3 0,5 
262 22,7 1,3 277 10,7 2,3 
274 23,2 12 274 13,2 4,5 
263 23,6 3,8 281 13,4 43 
279 25,3 3,5 278 13,5 4,5 
280 25,8 5,1 275 14,1 4,3 
271 26,4 4,0 280 14,3 4,1 
275 27,0 5,5 276 15,1 6,0 
291 27,6 7,1 291 17,0 4,4 
281 27,9 7,0 273 21,7 9,4 
266 28,5 4,0 2 
267 29,1 6,4 10 + 
272 29,1 5,9 
264 29,4 7,1 
272a 29,9 4,7 

is = ** 





wie sonst. Worauf dieses sonderbare Emporschnellen der Wachstums- 
intensität bei den Pflanzen mit Guttation beruht, vermag ich nicht zu 
sagen. Die beiden Serien befanden sich während der ganzen Versuchs- 
dauer unter demselben Blechsturz. Bei den Pflanzen ohne Guttation ist 
solche Unregelmäßigkeit nicht aufgetreten. Der Wert von etwa 16 (für 
1 Stunde) paßt sehr schön in die Reihe hinein. 

Selbst wenn wir den abnormen Wert Ila mitberücksichtigen, erhalten 
wir für den Gesamtzuwachs der Keimlinge ohne Guttation ein Defizit 
von nur 4,4 Teilstrichen in 4!/, Stunden. 

Lassen wir — wie es richtiger ist — den Zuwachs II außer Betracht, 
so finden wir ein etwas stärkeres Wachstum bei den Pflanzen ohne Gut- 
tation. Der Unterschied ist zwar sehr gering, aber real, wie aus den Ein- 
zeldaten der Messungen III und IV hervorgeht (vgl. Tabelle 17 a). 

Diese Wachstumsbeobachtungen geben uns also keinerlei Hinweis 
auf eine Schädigung der Wurzeln durch Sauerstoffmangel. Andererseits 
darf man aber nicht den Schluß ziehen, daß eine solche Schädigung nicht 
stattgefunden hat; sie muß sich ja nicht notwendigerweise in einer Ver- 
änderung der Wachstumsintensität äußern. Es ist aber auch sehr wohl 
mit der Möglichkeit zu rechnen, daß hier eine komplizierte Reizerschei- 
nung vorliegt ; doch wäre es müßig, darüber zu spekulieren, bevor weitere 
Beobachtungen vorliegen. 
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Wir wollen nun noch zusehen, was sich aus unseren Zahlen für die 
große Periode ergibt. Bei den Pflanzen ohne Guttation läßt sich ein 
ziemlich regelmäßiger Anstieg der Wachstumsintensität beobachten, bei 
den Pflanzen mit Guttation ist der Anstieg nicht so gleichmäßig infolge 
der sprunghaften Steigerung des Wachstums in der II. Beobachtungs- 
periode. Im Verlauf von 5 Halbstunden können wir eine Steigerung um 
2,4 (a) bzw. 2,9 (b) Teilstriche konstatieren. Das würde pro Stunde eine 
Steigerung um etwa 0,6 Teilstriche ergeben, also ungefähr 3,5%. BRAU- 
NER stellte die große Periode mit Tabelle 17. Zuwachs von Keimlingen mit 
ungefähr 5% pro Stunde in Rech-* und ohne Guttstion; in Teilstrichen; 








nung (1922, S.508). Die beiden 1 Teilstrich = 0,08 mm. 

Werte weichen also nicht wesent- Guttation 

. . Stun- 

lich voneinander ab. den mit au 
Nach dieser Abschweifung keh- 

















ren wir zu unserer Tabelle 16 zu- L |1 152+13 | 153+0,7 
rück. Es waren uns schon die IL |1:, | 30,1+5,9 | 240 + 1,2 
Schwankungen in der Wachstums- IL |! 15,7 1,0 | 16,7+0,7 
intensität der normalen Dunkel- IV. | ! 17,6 + 1,0 | 18,2 + 1,0 
pflanzen aufgefallen, und ich sprach 4}; | 78,6 74,2 
die Vermutung aus, daß diese 3 48,5 50,2 


Schwankungen auf Unterschiede der Bodenfeuchtigkeit zurückzuführen 
seien, da sonst alle bekannten Faktoren des Wachstums konstant gehalten 
wurden. Nun haben wir aber eben gesehen, daß recht beträchtliche 
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eg erm Bd IV aus Tabelle 17. 
anz n Ein- 
en = ER + rer 14 | 15 | 16} 27 | 18 | 10 | 20 | 21 | 22 
haben. Das scheint ein à 
Widerspruch. IH. a fall OW Vo re à 

Es ist dabei aber fol- EE HIS, 
gendes zu bedenken: er- IV. wn ılalzlale 1 
stens wird der Grad der 


Feuchtigkeitsdifferenz sicherlich eine groBe Rolle spielen, und zweitens 
ist mit der Méglichkeit zu rechnen, daB ungiinstige Feuchtigkeitsverhält- 
nisse, welche in frühen Keimungsstadien vorlagen, nachwirken, so wie 
das fiir Licht und Temperatur bekannt geworden ist (vgl. BEYER 1927 a). 
Genauere Untersuchungen darüber wären sehr erwünscht. Eine zuver- 
lässige Kenntnis aller äußeren Wachstumsfaktoren ist gerade für reiz- 
physiologische Versuche ein unabweisbares Bedürfnis. 

Die Zuwachswerte sind in der Tabelle 16 der Größe nach aufsteigend 
geordnet. In der Spalte daneben sind die dazu gehörigen Wachstums- 
verzögerungswerte angegeben, also die Differenz zwischen den Zuwachs- 
werten im Dunkeln und im Licht. Zeigt diese Zahlenreihe nun auch eine 
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Gesetzmäßigkeit? Schon eine flüchtige Betrachtung läßt erkennen, daß 
die niedersten Werte zu Anfang, die höchsten am Ende der Reihe stehen. 


Im einzelnen ist diese Gesetzmäßigkeit nicht selten unterbrochen. Jedoch 
müssen wir uns klar machen, daß wir ein kontinuierliches, paralleles An- 
steigen der Wachstumsverzögerungswerte gar nicht erwarten können. 
Dazu sind die individuellen Schwankungen zu groß, und die Stufen der 
linken Skala (Dunkelwachstumswerte) viel zu klein. Unter diesen Um- 
ständen genügt das Bild der rechten Reihe meines Erachtens völlig, um 
den Schluß zu rechtfertigen: Die Stärke der Lichtwachstumsverzögerung 
nimmt zu mit steigender Wachstumsintensitat. 

In der rechten Hälfte der Tabelle befinden sich die beiden Reihen für 
die dekapitierten Pflanzen. Auch hier steigen die Werte zwar nicht ganz 
regelmäßig, aber immerhin sehr deutlich gegen das Ende der Reihe hin 























Tabelle 18. Wachstumsverzögerungswerte Tabelle 19. Differenzen der 
von normalen und dekapitierten Keim- Tabelle 18, geordnet nach der 
lingen in Teilstrichen. Größe der zugehörigen Wachs- 
tumsverzögerungswerte  nor- 
Nr. Normal |Dekapitiert | Differenz maler Keimlinge. 
274 1,2 4,5 + 3,3 Nr. Normal Differenz 
275 5,5 4,3 —12 274 12 +33 
277 2,1 2,3 + 0,2 
277 2,1 + 0,2 
279 3,5 0,5 — 3,0 
279 3,5 — 3,0 
280 5,1 4,1 —1,0 
280 5,1 — 1,0 
281 7,0 4,3 — 2,7 275 55 12 
291 7,1 44 — 2,7 - ire 
, » d 281 7,0 — 2,7 
291 7,1 — 2,7 








an. Der oben abgeleitete Satz findet also in dem Verhalten der Dekapi- 
tierten eine Bestätigung. 

Vergleichen wir nun einmal die Wachstumsverzögerungswerte der 
Normalen und Dekapitierten miteinander. Die Berechnung der Mittel- 
werte ergibt für die Normalen 4,6, für die Dekapitierten 4,4 Teilstriche; 
also nur ein sehr geringer Unterschied. 

Ein etwas zutreffenderes Bild dürften wir erhalten, wenn wir nicht 
die statistischen Mittelwerte vergleichen, sondern die Einzelwerte der 
Vergleichsserien. In der Tabelle 18 habe ich die Wachstumsverzögerungs- 
werte für Normale und Dekapitierte so nebeneinander gestellt, wie sie 
zusammen gehören. Wir finden jetzt, daß im allgemeinen die Wachs- 
tumshemmung bei den Normalen etwas stärker ist als bei den Dekapi- 
tierten. Nur zweimal (Versuch 274 und 277) ist sie bei den Dekapitierten 
größer. Merkwürdigerweise gehören zu diesen positiven Differenzen die 
kleinsten Wachstumsverzögerungswerte der Normalen. Ist das Zufall? 

Wir wollen einmal eine kleine Umformung unserer Tabelle vornehmen, 
indem wir die Versuche nach der Größe der Wachstumshemmung der 
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Normalen anordnen. Es ergibt sich danndas Bild der Tabelle 19. 
Jetzt sehen wir auch die Wachstumsverzégerungswerte der 
Dekapitierten in einer schônen Reihe aufeinander folgen. Einzig 
und allein der dritte Wert macht eine Ausnahme. 

Trotzdem méchte ich einstweilen nur mit Vorbehalt von 
einer gesetzmäßigen Aufeinanderfolge der Zahlen sprechen. 
Die Anzahl der Versuche ist zu gering, um ein sicheres Urteil 
zu erlauben. Die Aufdeckung derartiger Gesetzmäßigkeiten 
lag ja auch außerhalb des Planes der Arbeit. Das Ziel war 
die Prüfung der BLaauwschen Theorie; die Veränderung der 
Wachstumsintensität durch das Licht wurde nur soweit stu- 
diert, als es im Hinblick auf das gesteckte Ziel notwendig war. 

Die hier angedeuteten Zusammenhänge fielen mir erst bei 
der tabellarischen Zusammenstellung der Versuchsresultate 
auf; und wenn ich sie hier mitteile, so geschieht es, um zur 
Prüfung und zu weiterem Studium der besprochenen Bezie- 
hungen anzuregen. 

Wir haben bisher nur die absoluten Werte der Wachstums- 
verzögerung betrachtet und gesehen, daß sie bei Dekapitierten 
meist etwas geringer sind als bei Normalen. Nur bei sehr ge- 
ringen Hemmungswerten der Normalen sind die entsprechen- 
den Zahlen für die Dekapitierten größer. 

Daß die Wachstumshemmung bei Dekapitierten kleiner 
sein würde als bei Normalen, war von vornherein zu erwarten. 
Erinnern wir uns daran, daß wir — sowohl bei Normalen als 
auch bei Dekapitierten — mit sinkender Wachstumsintensität 
auch die Wachstumsverzögerungswerte sinken sahen. Nun 
wachsen aber dekapitierte Keimlinge langsamer als normale. 
Daher kann uns eine Abnahme der Wachstumsverzögerungs- 
werte bei den Dekapitierten nicht überraschen. 

Ist diese Abnahme nun proportional dem durch Dekapita- 
tion bedingten Abfall der Wachstumsintensität? Mit anderen 
Worten: Ist die in Prozenten des Dunkelwachstums ausge- 
drückte Wachstumsverzögerung bei Normalen und Dekapi- 
tierten gleich ? 

Die Antwort auf diese Frage gibt uns Tabelle 20. 

Die Prozentzahlen sind der Ubersicht wegen der GréBe nach 
geordnet. Wir sehen, daB fast ausnahmslos die Werte für die 
Dekapitierten größer sind. 

Es wäre sehr verlockend, von dieser Tatsache ausgehend 
Betrachtungen anzustellen über die Art und Weise der Ein- 
wirkung des Lichts auf das Wachstum. Doch will ich mir das 
versagen im Hinblick auf die Unzulänglichkeit des empirischen 


Tabelle 20. Wachstumsverzögerungswerte in Prozenten des Dunkelwachstums. 


507 


~ 











33,3 | 34,1 | 30,7 |44,4 











28,7 | 30,5 | 32,1 











21,5 


























5,2 | 10,7 | 13,8 | 15,2 | 15,7 | 16,1 | 19,7 | 20,3 20,4 | 22,0 24,1 | 25,0 





4,8 








Normal . 


Dekapitiert..... 











508 A. Beyer: 
Materials. Systematische Untersuchungen in dieser Richtung wiirden 
gewiB manchen AufschluB geben. 

Bei dem Studium der Einwirkung des Lichts auf das Wachstum hat 
man sich meist beschrankt auf die Untersuchung der sogenannten Licht- 
wachstumsreaktion, der fiir Avena zuerst von Voc (1915) beschriebenen 
oszillierenden Veränderung der Wachstumsintensität unter dem Einfluß 
von Beleuchtungswechsel. Diese Beschränkung hatte eine gewisse Be- 
rechtigung, solange derartige Untersuchungen im Dienste der Analyse 
des Phototropismus standen (wenn es auch zweckmäBiger gewesen wäre, 
zur ersten Überprüfung der BLaauwschen Theorie etwas weniger subtile 
Methoden anzuwenden). Heute, wo das Studium der photoblastischen 
Reaktionen Selbstzweck geworden ist, wird man auch da weiterbauen 
müssen, wo Vogr (1915) und Sıerr (1918) den ersten Grund gelegt haben, 
indem sie mit längerer Beobachtungszeit und statistischen Methoden 
arbeiteten. Auf diese Untersuchungen komme ich im Schlußteil noch 
zurück. 

Trotz der vielen Arbeiten, die sich mit unserer Frage beschäftigen, 
stehen wir immer noch 4m Anfang der Forschung. Ein weites Arbeits- 
feld liegt offen, das selbst bei rein qualitativer Bearbeitung schon reiche 
Ernte verspricht. 


8. Abschnitt: Besprechung der Versuchsergebnisse. 
a) Die Blaauwsche Theorie. 

Die im vorstehenden mitgeteilten Beobachtungen stellen meines Er- 
achtens neue unwiderlegliche Beweise dar für die Unrichtigkeit der 
BLaauwschen Theorie. 

Erstens konnten wir feststellen, daß unter bestimmten, an anderem 
Orte näher beschriebenen Versuchsbedingungen der Gesamtzuwachs im 
Licht sich nicht von dem Gesamtzuwachs im Dunkeln untersche tet. 
Dieses Ergebnis ist also reziprok dem Resultat meiner in der ersten Mit- 
teilung veröffentlichten Versuche. Dort konnte bei Übergang aus Licht 
in Dunkelheit keine wesentliche Veränderung der Wachstumsintensität 
festgestellt werden. Hier finden wir das gleiche Verhalten bei Übergang 
von Dunkelheit zu Licht. 

Zweitens ist in den Fällen, wo eine deutliche Hemmung festgestellt 
werden kann, ihr Wert so gering, daß er für die Erklärung der phototro- 
pischen Krümmung bei weitem nicht ausreicht. 

Drittens tritt die Wachstumsverzögerung, wenn überhaupt, auch bei 
dekapitierten Keimlingen auf, welche nicht phototropisch reagieren. 
Das Auswachsen des Mesokotyls war hier unterdrückt worden, so daß 
die Folgerungen, die ich schon früher (1926) gezogen habe, zu Recht be- 
stehen. Zwar ist die Wachstumsverzögerung bei dekapitierten Pflanzen 
etwas geringer als bei normalen, doch ist sie immerhin groß genug, um 
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zu deutlichen phototropischen Krümmungen führen zu können, wenn 
der von BLaauw angenommene Zusammenhang zwischen photoblasti- 
scher und phototropischer Reaktion bestände. Daß beide Reaktionen 
unter bestimmten Versuchsbedingungen gleichzeitig auftreten, beruht 
also nicht auf einem kausalen Zusammenhang, sondern ist „Zufall“. 

Nach Abschluß meiner ersten Mitteilung erschien die Dissertation von 
van DILLEwWUN, welche eine Fülle sorgfältiger Beobachtungen über die 
Lichtwachstumsreaktionen von Avena bringt. Bezüglich der BLaauw- 
schen Theorie kommt der Verfasser zu folgendem Ergebnis (S. 568): 
„Die Prüfung der Theorie von BLAAUW ergab eine Übereinstimmung 
zwischen den aus den Lichtwachstumsreaktionen abgeleiteten und den 
wirklich beobachteten Krümmungen. Obwohl der Vergleich nur ein 
qualitativer war, spricht die Übereinstimmung, welche, sogar bis in Ein- 
zelheiten, sehr auffallend war, sehr zugunsten der BLaauwschen Theorie.“ 

Anderer Ansicht ist F. W. Went (1927). Er hat versucht (S. 97—98) 
„aus der Wachstumsveränderungskurve von VAN DILLEWIJN (1927) die 
Krümmung bei einer einseitigen Belichtung mit z. B. 800 MKS quanti- 
tativ zu berechnen. Und merkwiirdigerweise“, schreibt er, ,,bin ich zum 
Schlusse gelangt, daß sogar bei einer Konstellation, so günstig wie nur 
möglich für die Theorie von BLAAUW, die errechnete Krümmung um 
viele Male hinter der wirklich auftretenden zurückbleibt.‘ 

Weitere Berechnungen desselben Autors unter Benutzung eigener 
Zahlen, auf die ich hier im einzelnen nicht eingehen will, führten zu dem- 
selben Schluß. WEnT faßt daher sein Urteil über die BLaauwsche Theorie 
dahin zusammen, „daß die in der Spitze induzierte phototropische Krüm- 
mung von Avena nicht allein als Folge der verschiedenen Lichtintensität 
in den reagierenden Hälften auftritt“ (S. 100). 

Pıseks und meine eigenen in der ersten Mitteilung veröffentlichten 
Versuche werden als einwandfreie Beweise gegen die Theorie anerkannt. 

An den Versuchen Pıseks hatte Brauner Kritik geübt (der sich 
übrigens neuerdings NUERNBERGK anschließt). Pisek fand, um das kurz 
in Erinnerung zu bringen, bei antagonistischer Spitzenbeleuchtung keine 
Wachstumshemmung, während einseitige Belichtung unter den gleichen 
Bedingungen zu starken phototropischen Kriimmungen führte. BRau- 
NER weist zunächst darauf hin, daß unter ähnlichen Bedingungen von 
ihm selbst und Srer? Wachstumshemmung beobachtet wurde. Ob aber 
die Versuchsbedingungen völlig miteinander zu vergleichen sind, ist doch 
sehr die Frage. Es kommt ja auch nur darauf an, daß die beiden Parallel- 
versuche eines jeden Autors unter genau gleichen Bedingungen ausgeführt 
werden. Findet der eine Lichtkriimmung ohne Lichtwachstum, so ist 
damit bereits die Entscheidung gefallen. Und es können daran die Be- 
obachtungen anderer Autoren, welche Lichtkriimmung zusammen mit 
Lichtwachstum auftreten sahen, nichts ändern. 

Planta Bd. 5. 33 











510 A. Beyer: 
Ferner schreibt Brauner: „Es scheint ja schon merkwürdig, daß 
PisEK eine völlige Sistierung des Wachstums seiner Lichtkeimlinge vor- 
aussetzen muß, wenn sich die errechnete Wachstumsdifferenz von 2 mm 
ergeben soll! (Seine Dunkelkeimlinge wuchsen ja während der Versuchs- 
zeit überhaupt nur um 2,2 mm!)“ 

BRAUNER rechnet dabei nur mit der Möglichkeit, daß die phototro- 
pische Krümmung durch ungleiche Wachstumshemmung der beiden Flan- 
ken zustande kommt, setzt also die Gültigkeit des BLaauwschen Prin- 
zips schon voraus! Tatsächlich aber scheint die Krümmung — für einen 
bestimmten Fall wurde das von mir sicher nachgewiesen — durch gegen- 
sinnige Wachstumsänderung der beiden Flanken hervorgerufen zu wer- 
den. Genauere Untersuchungen darüber wären sehr erwünscht. Die 
einzige Arbeit, welche sich näher mit dieser Frage beschäftigt, ist die von 
Müizer-THurGAU (1876). Dieser Forscher resumiert folgendermaßen: 

„Die heliotropische Krümmung ist begleitet von einer Wachstums- 
differenz der beleuchteten und der von der Lichtquelle abgewendeten 
Seite, und zwar habe ich auf alle Fälle konstatiert, daß die konkave Seite 
weniger rasch wächst als bei gleich intensiver allseitiger Beleuchtung. 
Daß dagegen das Wachstum der konvexen Seite bei einseitiger Beleuch- 
tung beschleunigt wird, ist zwar sehr wahrscheinlich, konnte aber bis jetzt 
nicht experimentell festgestellt werden“ (S. 92). 

Außer dieser Angabe findet sich folgender Passus im Lehrbuch der 
Botanik für Hochschulen: ,,Die positiv phototropischen Krümmungen 
kommen dadurch zustande, daß die dem Lichte zugewandte Seite lang- 
samer, die vom Lichte abgewandte Seite dagegen stärker wächst als bei 
allseitiger Beleuchtung‘‘ (S. 308, X VI. Aufl. 1923). Auf meine Anfrage, 
durch welche Experimente dieser Satz zu belegen sei, hatte Herr Pro- 
fessor Jost die Freundlichkeit mir mitzuteilen, daß er aus der NoLL- 
schen Bearbeitung der Physiologie übernommen wurde. Hier sind denn 
auch Versuche angegeben, jedoch ohne Einzelheiten, so daß sich ein 
sicheres Urteil erst gewinnen lassen wird, wenn neue Messungen vorliegen. 

Ich zitiere hier die betreffende Stelle aus der 3. Auflage (1898) S. 219. 
Es heißt da im Anschluß an den oben stehenden Satz: ‚Das läßt sich 
bestimmt nachweisen durch Tuschestriche, die man im Abstand von 
etwa 1—2 mm auf die entgegengesetzten Flanken vor der Krümmung 
aufgetragen hat. Nach der Krümmung findet man die Striche auf der 
Schattenseite weit auseinander gerückt, auf der Lichtseite dagegen hat 
sich ihre Entfernung kaum geändert. Verglichen mit der Verlängerung 
bei normalem geradlinigem Wachstum sind die Marken der Lichtseite 
näher zusammengeblieben, die der Schattenseite aber haben sich weiter 
auseinander geschoben; d. h. das Wachstum wird bei einer positiv helio- 
tropischen Krümmung auf der Lichtseite gehemmt, auf der Schatten- 
flanke gefördert.‘ 
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Sehr interessant ist eine Bemerkung MüLLER-TuuRcaus über den 
negativen Phototropismus, die ich hier deswegen zitieren méchte, weil 
sie bisher ganz übersehen worden zu sein scheint. — „Die negativ helio- 
tropischen Wurzeln von Chlorophytum und Monstera Lennea werden durch 
allseitige Beleuchtung ebenso in ihrem Längenwachstum gehemmt, wie 
dies für die positiv heliotropischen Stengel und Wurzeln nachgewiesen ist. 

Ganz unabhängig von dem schon früher Angeführten ist dies wieder 
ein Beweis gegen die DE Canporuzsche Theorie, denn nach derselben 
müßten diese Organe, die im Dunkeln schneller wachsen als im Lichte, 
sich positiv heliotropisch kriimmen“ (1. c. 8. 95). 

Wenden wir uns jetzt wieder zu den Pisekschen Versuchen, so müssen 
wir feststellen, daß die Kritik BRAUNERs nicht stichhaltig ist. Die ge- 
ringe Wachstumsintensität der Versuchspflanzen beeinträchtigt die Be- 
weiskraft des Resultates gegen die Theorie in keiner Weise, vorausgesetzt 
natürlich, daß Wachstums- und Krümmungsbeobachtungen an gleich- 
artigem Material ausgeführt wurden!. 

(Went hat kürzlich darauf hingewiesen [l. c.], daß Pısex ja nicht das 
Gesamtwachstum maß, sondern den Zuwachs einer etwa 14 mm langen 
Spitzenzone. Da aber auch für die phototropische Krümmung nur diese 
Zone in Frage kommt, so werden durch den Hinweis WEnTs die oben 
genannten Bedenken BRAUNERs nicht aus dem Wege geschafft.) 

Über meine in der ersten Mitteilung veröffentlichten Versuche haben 
sich außer WENT noch Stark (1927) und NUERNBERGK (1927) geäußert. 
Während der erstere meine Ergebnisse (ebenso wie WENT) für eine ein- 
wandfreie Widerlegung der Theorie hält, ist NUERNBERGK der Meinung, 
daß ein exakter Beweis für oder gegen die Theorie immer noch ausstehe. 
Bezüglich der Versuche Pısexs schließt er sich der Kritik BRAUNERBs an, 
und meine eigenen Befunde hält er auch nicht für beweisend. Bei der 
Besprechung der einschlägigen Literatur kommt er zu dem Ergebnis, 
„daß von einer exakten Beweisführung der Gültigkeit oder Ungültigkeit der 
BLaauwschen Theorie beim Phototropismus der Avena-Koleoptile nicht die 
Rede sein kann“ (S. 111—112). Er verweist auf die Einleitung, in der 
er betonte, „daß die exakte Beweisführung der BLaauwschen Theorie 
die Kenntnis der Lichtwachstumsreaktion, der phototropischen Krüm- 
mung und der Lichtverteilung bei einer bestimmten Beleuchtung zur Vor- 
aussetzung hat (S. 112)“. 

Diesen letzten Satz unterschreibe ich vollkommen. Wo es sich um 


1 Anm. bei der Korrektur: In seiner kürzlich erschienenen Arbeit (Beitrag 
zu einem quantitativen Vergleich von Lichtwachstumsreaktion und Phototropis- 
mus der Haferkoleoptile, Jahrb. wiss. Bot. 67, 960. 1928) betont P., daß diese 
Voraussetzung erfüllt ist. Seine neuen Versuche zeigen ebenfalls ganz klar, daß 
von einer quantitativen Übereinstimmung zwischen Lichtwachstums- und Licht- 
krümmungsreaktion nicht die Rede sein kann. 
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den Beweis der Richtigkeit der Theorie handelt, da muB man sorgfältige 
Berücksichtigung aller drei genannten Punkte verlangen. Anders dagegen 
bei einem Versuch der Widerlegung. Hier reicht die Aufdeckung einer 
Disproportionalität zwischen Lichtkriimmung und Lichtwachstum völ- 
lig aus. 

Eine solche Disproportionalität glaube ich nun einwandfrei aufgezeigt 
zu haben. Ich fand, daB Pflanzen, welche aus dem Licht ins Dunkle 
gebracht wurden, nur um 0,3 mm rascher wuchsen als sie es am Licht 
getan hätten, während einseitige Verdunkelung zu phototropischen 
Krümmungen führte mit einer Differenz von 2,2 mm zwischen Konvex- 
und Konkavflanke. 

NUERNBERGK beanstandet bei diesen Versuchen zunächst, daß die 
phototropische Krümmung unter Dauerbelichtung vor sich ging. Infolge- 
dessen erhielten die Pflanzen bei fortschreitender Krümmung immer 
weniger Licht. Außerdem änderten sich natürlich die Beleuchtungsver- 
hältnisse in der Koleoptilspitze fortwährend. 

Eine genauere Betrachtung zeigt, daß diese beiden Punkte die Sicher- 
heit der Schlußfolgerungen in keiner Weise gefährden. 

Punkt 1: Die auf die Pflanzen fallende Lichtmenge wird verringert. 
Zunächst ist es sehr unwahrscheinlich, daß diese Verringerung von 
wesentlichem Einfluß auf die Wachstumsintensität gewesen ist, da sich 
selbst das Wachstum im Licht von dem in völliger Dunkelheit nur sehr 
wenig unterschied. (Im Dunkeln wuchsen die Pflanzen um 0,3 mm 
rascher.) Nehmen wir aber wirklich an, daß die Keimlinge auf die Ver- 
änderung der Lichtmenge reagierten, so kann diese Reaktion nach der 
BLaauwschen Theorie nur in einer Wachstumsbeschleunigung bestanden 
haben. Es wäre also der Wert für den Zuwachs der Konkavflanke, welche 
ja doch in erster Linie von der Verringerung der Lichtmenge betroffen 
werden mußte, etwas zu groß ausgefallen. Da er schon ohnehin bedeu- 
tend kleiner ist als man nach der Theorie erwarten sollte, so würde diese 
Differenz zu ungunsten der Theorie nur vergrößert. Dasselbe gilt mutatis 
mutandis für die Konvexflanke. 

Punkt 2: Die Beleuchtungsverhältnisse in der Spitze haben sich ge- 
ändert; und zwar derart — können wir hinzufügen —, daß der Licht- 
abfall zwischen zwei koordinierten Punkten der Vorder- und Hinterflanke 
mit fortschreitender Krümmung immer geringer wurde. Diese Verände- 
rung mußte also — wenn sie überhaupt wirksam war — die Reaktion 
hemmen. Wenn sie überhaupt wirksam war, sage ich, denn es ist sehr 
wohl denkbar und auch nicht unwahrscheinlich, daß schon eine photo- 
tropische Reizung von der Dauer der Reaktionszeit — eine Reizung also, 
während der eine Veränderung der Beleuchtungsverhältnisse nicht statt- 
fand — eine Reaktion von der gleichen Stärke ausgelöst hätte. Ist aber 
an dem Krümmungseffekt auch die Reizung beteiligt gewesen, welche 
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die Pflanze schon in einer vom Lot abweichenden Stellung traf, so hat 
diese Reizung nicht die gleiche Reaktion auslösen können, wie das bei 
senkrechter Stellung der Pflanze möglich gewesen wäre. Kurz, wir 
müssen annehmen, daß in diesem Falle die Reaktion noch stärker aus- 
gefallen wäre, als die wirklich beobachtet wurde. Die Differenz X—V 
wäre mithin noch zu vergrößern, was die Disproportionalität zwischen 
Lichtwachstum und Lichtkriimmung nur verschärfen würde. 

Die Einwände NUERNBERGKS erweisen sich also bei näherem Zu- 
sehen als völlig belanglos. 

„Schon aus diesen Gründen‘, heißt es S. 111, ‚muß man den Ver- 
gleich der Zuwachswerte der drei Keimlingsserien für bedenklich halten, 
wenn aus ihm weitergehende Schlüsse gezogen werden sollen.‘“ Welche 
weiteren Gründe diese Bedenken stützen, wird nicht angegeben. Ver- 
fasser bemerkt nur, „daß ganz allgemein die Versuchsbedingungen 
BEYERs zu kompliziert waren, um die Analyse eines so diffizilen Pro- 
blems, wie es die von BLAAUW geforderte Abhängigkeit der phototro- 
pischen Krümmung von der Lichtwachstumsreaktion darstellt, zu er- 
möglichen‘. Wenn Verfasser hier die oben besprochenen Punkte meint, 
so kann ich auf das bereits Gesagte verweisen ; meint er aber noch andere, 
so wäre ich in einer angenehmeren Lage, wenn der Verfasser sie genannt 
hätte. Denn ich muß gestehen, daß ich schlechterdings nicht zu sehen 
vermag, worin solehe Komplikationen bestehen könnten. Im Gegenteil 
halte ich meine Versuchsanstellung für denkbar einfach. 

Wenn die BLaauwsche Theorie gelten soll, so muß zwei- oder allseitig 
gleiche Veränderung der Helligkeit (Erhellung oder Verdunkelung) zu 
einer deutlichen Wachstumsreaktion führen ; ist das nicht der Fall, oder 
ist die Reaktion nur unbedeutend, so ist damit die Theorie einwandfrei 
widerlegt. 

Das ist nun tatsächlich der Fall. Weder bei allseitiger Verdunkelung 
von Lichtpflanzen, noch bei symmetrischer Beleuchtung von Dunkelpflanzen 
reicht die auftretende Wachstumsreaktion auch nur entfernt hin, um die 
unter denselben Bedingungen bei einseitiger Veränderung der Lichtverhält- 
nisse auftretenden phototropischen Krümmungen zu erklären. 

„Das Problem an sich des Phototropismus ist leer geworden“, so 
schrieb BLAAUW vor 10 Jahren in stolzer Entdeckerfreude. Heute sehen 
wir mehr denn je, daß gerade das Gegenteil wahr ist. Die feinere Analyse 
stellt uns vor immer neue Rätsel. Kurze Zeit nur fristen die Hypothesen 
ihr Dasein, welche die Einzelerscheinungen zu einem vorläufigen Ge- 
samtbilde zu vereinen streben; denn immer wieder wird der Rahmen 
gesprengt von neuen Tatsachen. 

Doch vergessen wir nicht, daß die BLaauwsche Theorie außerordent- 
lich anregend und befruchtend gewirkt hat auf die Erforschung der Licht- 
wachstumsreaktionen. Eine ganze Anzahl von Forschern hat mit solchen 
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Studien ein Neuland betreten, auf dem es noch viel zu entdecken gibt. 
Es ware verkehrt, den Wert einer Hypothese danach einzuschätzen, wie 
weit ihre Vorstellungen ein getreues Bild der Wirklichkeit sind. Meist 
sind gerade die Hypothesen am wertvollsten, welche den größten Wider- 
spruch herausfordern. Denn Kampf ist der Vater aller Dinge, auch der 
wissenschaftlichen Erkenntnis. Die Prüfung führt zur Aufdeckung neuer 
Tatsachen, und auf Tatsachen vor allem kommt es in der Wissenschaft 
a an. 

: b) Die formative Temperaturwirkung bei Avena. 

In meiner Mitteilung „Zur Keimungsphysiologie von Avena sativa“ 
habe ich angegeben, ,,daB einer Temperaturerhöhung Verlängerung des 
Mesokotyls entspricht, Temperaturerniedrigung Verkürzung‘ (1927 b, 
8. 182). Dieser Satz gilt nicht nur für das Mesokotyl, sondern auch für 
den ganzen Keimling. 

Ich habe damals nicht darauf hingewiesen, daB ein anderer Autor zu 
einem gerade entgegengesetzten Resultat gekommen ist. Voar schreibt 
(l. c. 8. 205): „der Einfluß verschiedener Temperaturen macht sich im 
Wachstumsverlauf dahin geltend, daß in höherer Temperatur die Wachs- 
tumsgeschwindigkeit größer, die Wachstumsdauer aber bedeutend ge- 
ringer ist, als in niederer Temperatur. Die Endlänge der Koleoptile ist 
in tieferer Temperatur am größten; mit steigender Temperatur nimmt 
sie zuerst wenig zu bis zu einer auffallend tiefen Optimaltemperatur, 
dann aber dauernd ab“. 

Jost führt in seinem Handbuch (II, S. 40) dieses Resultat Voers als 
Beispiel dafür an, „daß sich eine bestimmte Temperatur ebenso in der 
Gestalt der Pflanze ausprägt wie die Beleuchtungsstärken‘, als Beispiel 
also für formative Wirkungen der Temperatur. 

In der Einleitung zu der vorliegenden Arbeit habe ich nun wiederum 
mitgeteilt, daß bei einer Temperatur von 25,52 C meine etiolierten Keim- 
linge eine Endlänge von etwa 18cm erreichten. Vocr gibt für diese 
Temperatur eine Endlänge von 7,56 cm an (S. 203). 

Es ist daher die Frage aufzuwerfen, worauf diese Unstimmigkeiten 
unserer Beobachtungen zurückzuführen sind. Voar fand mit steigender 
Temperatur Abnahme der Endlängen, ich dagegen Zunahme. Da es sehr 
unwahrscheinlich ist, daß die Temperatur als solche in den Versuchen 
Voets die entgegengesetzte Wirkung gehabt hat als in den meinen, so 
kann nur bei dem einen von uns die reine Temperaturwirkung zum Aus- 
druck gekommen sein. 

Fragen wir uns, bei wem, so ist zu betonen, daß ich stets mit völlig 
etiolierten Keimlingen arbeitete. Die Pflanzen Voars dagegen waren — 
wie aus seiner Arbeit hervorgeht und er mir auch mündlich bestätigte 
— nicht völlig etioliert. Während der Periode des Anquellens waren sie 
längere oder kürzere Zeit dem Licht ausgesetzt. Es handelt sich bei 
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Voct um die Wirkung der Temperatur auf vorbelichtete, bei mir um die 
Wirkung der Temperatur auf völlig etiolierte Keimlinge. Die Endlänge 
ist also nur in meinen Versuchen von der Temperatur allein bestimmt; 
bei Voer ist sie der Ausdruck einer kombinierten Wirkung von Licht 
und Temperatur. 

In dem Hinweis auf diesen Sachverhalt haben wir, glaube ich, eine 
einfache Erklärung für die sich widersprechenden Beobachtungen. 

Es ist jedoch interessant, nun weiter zu fragen, wie wir uns die kom- 
binierte Wirkung der beiden Faktoren Licht und Temperatur in den 
Versuchen Vocts zu denken haben. 

Stellen wir zunächst fest, daß alle Pflanzen der Vorbeleuchtung bei 
Zimmertemperatur ausgesetzt waren; erst dann begann die Einwirkung 
der verschiedenen Versuchstemperaturen. Es sind nun offenbar zwei 
Annahmen möglich: 1. Die Vorbeleuchtung hat den Thermotonus der- 
artig verändert, daß nicht die normale, sondern eine abgeänderte Re- 
aktion auf die Temperaturänderung hin erfolgt. In diesem Falle läge 
also heterogene Induktion im Sinne Notts vor. 2. Der Thermotonus 
bleibt unverändert, aber die Versuchstemperatur wirkt modifizierend auf 
die durch das Licht induzierte Reaktion ein. 

Behalten wir zunächst nur diese beiden Möglichkeiten im Auge und 
lassen eine eventuelle Kombination von 1 und 2 außer Betracht. So 
fragt es sich jetzt: Welche Annahme ist die wahrscheinlichere? Die An- 
nahme einer photogenen Induktion durch die Temperatur oder die An- 
nahme einer thermogenen Reaktion auf das Licht? 

Wenn wir berücksichtigen, daß die erste Annahme mit einer völligen 
Umkehrung des Verhaltens der Wärme gegenüber rechnet (siehe Schema), 


Normale Induktion Photogene Induktion 
Temperatur Temperatur 
Steigerung Senkung Steigerung Senkung 
vergrößert verringert verringert vergrößert 
Endlänge Endlänge 


so wird dadurch ihre Wahrscheinlichkeit wohl erheblich beeinträchtigt. 

Die zweite Annahme dagegen setzt eine Verstärkung der Lichtreak- 
tion durch die Temperatur voraus. Darin liegt durchaus nichts Auffälli- 
ges. Und ich möchte mich daher einstweilen bis zur experimentellen 
Klärung der Frage für diese letztere Annahme entscheiden. 


ce) Liehtstimmung und Lichtwachstumsreaktion. 

Ohne das Stimmungsproblem in seinem ganzen Umfang hier aufzu- 
rollen, möchte ich kurz nur auf einige Punkte hinweisen, deren Beach- 
tung bei weiteren Untersuchungen mir wichtig zu sein scheint. Wir haben 
gefunden, daß völlig etiolierte Pflanzen mit Wachstumshemmung schon 
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auf Intensitäten reagierten, die bei vorbelichteten Keimlingen noch wir- 
kungslossind. Diese Erscheinung weist uns darauf hin, daB mit der Vor- 
belichtung eine Anderung des Phototonus, der Lichtstimmung, verbun- 
den ist. Auch die Verkiirzung der Wachstumsdauer bei vorbelichteten 
Keimlingen und die damit zusammenhängende Verringerung der Endlänge 
zeigt uns ja, daß die während der ersten Stunden der Keimung wirkende 
Belichtung den physiologischen Zustand auBerordentlich stark beeinfluBt. 

Bisher hat man auf diese Verhältnisse nicht geachtet. Wenn ein 
Keimling beim Erscheinen des Wiirzelchens eingepflanzt worden und 
von da ab im Dunkelzimmer herangewachsen waren, so sprach man von 
Etiolement und glaubte dadurch den Phototonus eindeutig charakteri- 
siert zu haben. Dauer und Intensität der Vorbeleuchtung sind unbedingt 
bei quantitativen Untersuchungen iiber Lichtwirkung als wesentliche 
Faktoren in Rechnung zu stellen. Das sollte bei kiinftigen Studien sorg- 
faltig beriicksichtigt werden. Denn eine Vorbeleuchtung von Haferkeim- 
lingen wird sich kaum umgehen lassen, da sie das einzige Mittel ist, unter 
sonst optimalen Bedingungen die Entwicklung des Mesokotyls zu unter- 
drücken. 

Eine genauere Untersuchung über den Einfluß der Vorbeleuchtung 
wäre daher sehr zu begrüßen. Man wird dabei eine doppelte Aufgabe 
lösen müssen, indem die Stimmungsänderung bei Wachstums- und bei 
Krümmungsreaktionen gesondert zu analysieren sind. Wahrscheinlich 
wird sich dabei ergeben, daß sie erheblich voneinander abweichen. 

Jedenfalls haben wir schon jetzt theoretisch klar zu unterscheiden 
zwischen der Empfindlichkeit, Stimmung usw. der phototropischen und 
der photoblastischen Reaktionen. Man darf also nicht, wie man neuor- 
dings wieder lesen kann, einfach von Lichtempfindlichkeit sprechen, 
wenn man etwa phototropische Empfindlichkeit meint. Lichtempfind- 
lichkeit ist ein allgemeiner Begriff, der blastische und tropistische Emp- 
findlichkeit in sich vereint. 

Eine genaue Berücksichtigung des durch Vorbelichtung bedingten 
Phototonus scheint mir auch bei der Bearbeitung eines anderen Problems 
Erfolg zu versprechen. Ich meine den negativen Phototropismus. Es ist 
außerordentlich merkwürdig, wie sich gerade in diesem Punkte die An- 
gaben der einzelnen Autoren widersprechen. Ich will hier jedoch auf die 
Literatur im einzelnen nicht eingehen und verweise deshalb auf BURCK- 
HARDT (1926), der sich mit dem negativen Phototropismus zuletzt ein- 
gehender beschäftigt hat. 


d) Die verschiedene Wirkung achsenparalleler und 
achsennormaler Beleuchtung. 


Zum Schluß möchte ich noch auf eine Tatsache hinweisen, die vielleicht 
ebenfalls zum Ausgangspunkt für weitere Untersuchungen recht geeignet 
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ist. Auf S. 495 ff. habe ich einige Versuche mit Beleuchtung von oben her 
erwahnt ; bei ihnen zeigte sich in der Regel eine zwar geringe, aber immer- 
hin deutliche Wachstumssteigerung. Auch VocT und Sıerr fanden eine 
solche Wachstumssteigerung bei der gleichen Versuchsanstellung. 

Im Falle achsennormaler Bestrahlung habe ich jedoch eine Wachs- 
tumssteigerung auch bei den schwächsten verwendeten Intensitäten nicht 
feststellen können. Die Reaktion bestand hier stets, soweit sie überhaupt 
vorhanden war, in einer Wachstumshemmung (eine einzige Ausnahme 
machen die Versuche der Serie I, bei der aber die Vorbelichtung eine 
wesentlich andere war). À 

Worin liegt dieser Unterschied begründet? Zunächst wird man darauf 
hinweisen, daB bei achsenparalleler Beleuchtung der ganze Keimling viel 
weniger Licht bekommt als bei senkrechter Beleuchtung. Wir würden 
dann also erwarten, daB bei genügender Steigerung der Intensität auch 
achsenparallele Beleuchtung wachstumshemmend wird. Andererseits 
sollte bei ausreichender Intensitätsverringerung senkrechte Beleuchtung 
wachstumsférdernd wirken. 

Meine eigenen Versuche geben hierüber keinen AufschluB, da sie mit 
anderer Fragestellung unternommen wurden und demgemäß ihre Zahl 
zur Entscheidung der hier aufgeworfenen Frage zu gering ist. Betrachten 
wir daher die Ergebnisse von VoGT und Sıerr. Beide Autoren beobach- 
teten, wie gesagt, Wachstumssteigerung bei achsenparalleler Beleuch- 
tung. Die Steigerung war nun um so stärker, je höhere Lichtintensitäten 
benutzt wurden. Eine Umkehrung der Reaktion bei Steigerung der 
Lichtintensität, wie wir sie vorhin vermuteten, hat sich nicht konsta- 
tieren lassen. 

Diese Parallelität zwischen Steigen von Lichtmenge und Wachstums- 
förderung spricht also sehr gegen unsere Annahme. Man kann freilich 
eine Hilfsannahme machen, welche es vielleicht erlaubt, die erste Ver- 
mutung aufrecht zu erhalten, die Vermutung nämlich, daß der Unter- 
schied beider Reaktionen in der Verschiedenartigkeit der Lichtmengen 
liegt, welche in beiden Fällen auf die Pflanze wirken. Diese Hilfsannahme 
besteht darin, daß wir Spitze und Basis zwei verschiedene, qualitativ 
einander entgegengesetzte Reaktionen zuschreiben. 

Es soll die Belichtung der Spitze Wachstumsförderung , die Belich- 
tung der Basis Wachstumshemmung zur Folge haben. Dann leuchtet ein, 
daß im Falle achsenparalleler Beleuchtung von oben her die Spitzen- 
reaktion über die Basisreaktion dominieren kann, da die Spitze viel, die 
Basis wenig Licht bekommt. Im Falle der Gesamthemmung überwiegt 
dann eben die Reaktion der Basis. 

Ich gebe ohne weiteres zu, daß dies eine ganz vage Annahme ist, die 
ich selbst auch nicht für wahrscheinlich halte. Es scheint mir aber die 
einzige Annahme zu sein, mit deren Hilfe die Unterschiedlichkeit der 
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Reaktionen auf die Ungleichheit der Lichtmengen zuriickgefiihrt wer- 
den kann. 

Lassen wir sie fallen, so bleibt nur die andere Méglichkeit, den Licht- 
strahlen qualitativ verschiedenen Reizwert zuzuerkennen, je nachdem 
sie das Gewebe parallel oder senkrecht zur Achse durchsetzen. Damit 
eröffnen sich außerordentlich interessante Perspektiven. Und es wäre 
gewiß eine lohnende Aufgabe, diese wichtigen Fragen genauer zu unter- 
suchen. 

Da mir selbst eine Bearbeitung der hier und auch früher aufgezeigten 
Probleme zurzeit nicht möglich ist, wollte ich es wenigstens nicht ver- 
säumen, auf sie hinzuweisen, um damit vielleicht eine Behandlung der 
genannten Fragen durch andere Forscher anzuregen. 


Zusammenfassung. 

1. Es wurden weitere eindeutige Beweise gegen die Gültigkeit der 
BLaauwschen Theorie erbracht. 

Während in der ersten Mitteilung die Wachstumsveränderungen bei 
allseitiger und einseitiger Verdunkelung untersucht und in offenem 
Widerspruch zur BLaauwschen Theorie stehend befunden wurden, zeigte 
sich nunmehr, daß auch bei allseitiger (oder antagonistischer) und ein- 
seitiger Beleuchtung keine Parallelität, geschweige denn quantitative 
Übereinstimmung, besteht zwischen Lichtwachstums- und Lichtkrüm- 
mungsreaktion. 

a) Bei normalen Keimlingen konnte bei einseitiger Steigerung der 
Beleuchtung deutliche Lichtkrümmung festgestellt werden, ohne daß 
allseitige oder antagonistische Beleuchtung den Gesamtzuwachs verrin- 
gert hätten. 

b) Dekapitierte Keimlinge zeigten unter geeigneten Bedingungen 
wohl Wachstumshemmung, aber keine phototropische Krümmung. 

Aus diesen Tatsachen wird gefolgert, daß die phototropische und 
photoblastische Reaktion zwei Prozesse sind, die in keinem ursächlichen 
Zusammenhang miteinander stehen. 

2. Die Wachstumshemmung durch das Licht ist bei normalen und 
dekapitierten Keimlingen um so schwächer, je geringer die Wachstums- 
intensität im Dunkeln war. 

3. Die Lichtwachstumshemmung bei den dekapitierten Pflanzen ist 
absolut kleiner als bei normalen; drückt man jedoch die Wachstums- 
verzögerung in Prozenten des Dunkelwachstums aus, so werden die De- 
kapitierten stärker gehemmt als die Normalen. 

4. Die Angabe Voars, daß mit steigender Temperatur die Endlänge 
der Avena-Koleoptile abnimmt, muß korrigiert werden. Die reine Tem- 
peraturwirkung ist gerade entgegengesetzt: Mit steigender Temperatur 
wächst die Endlänge. In Voets Versuchen handelt es sich nicht um 
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reine Temperaturwirkung, sondern um eine Kombination von Licht- und 
Temperatureinfliissen. In welcher Weise man sich diese Kombination 
vorstellen kann, wird im theoretischen Teil auseinandergesetzt. 

5. Durch Belichtung der Haferkeimlinge wahrend der ersten Stunden 
der Keimung wird der Phototonus gegenüber völlig etiolierten Pflanzen 
wesentlich verändert. Dies äußert sich 

a) in Verkürzung der Wachstumsdauer und der Endlänge, 

b) in einer Veränderung der photoblastischen Stimmung. Daraus 
ergibt sich die Forderung, daß Art, Dauer und Stärke der Vorbelichtung 
in Zukunft bei Arbeiten über physiologische Lichtwirkungen sorgfältig 
berücksichtigt werden müssen. 

6. Eine wachstumsfördernde Lichtwirkung, wie sie von VoGT, SIERP 
und auch dem Verfasser bei achsenparalleler Beleuchtung (von oben her), 
gefunden wurde, konnte bei achsennormaler Beleuchtung nicht festge- 
stellt werden. Es wird auf die Möglichkeit hingewiesen, daß achsen- 
parallelen und achsennormalen Strahlen ein qualitativ verschiedener 
Reizwert zukommt. 

7. Die Guttation des Haferkeimlings ist abhängig von einem bestimmten 
Feuchtigkeitsgehalt des Substrates, derart, daß sie eingestellt wird, wenn 
die Bodenfeuchtigkeit eine gewisse Grenze nach oben hin überschreitet. 
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UBER DIE BEDINGUNGEN DES WACHSTUMS 
VON OEDOGONIUM PLUVIALE. 


EIN BEITRAG ZUR FRAGE DES STICKSTOFF- UND 
PHOSPHORETIOLEMENTS. 


Von 
Hans FREUND. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 26. Januar 1928.) 


In wie weitgehendem Maße sich die Größenverhältnisse von Algen- 
zellen durch die Außenbedingungen beeinflussen lassen, habe ich vor 
einiger Zeit (1923) an dem Beispiel von Oedogonium pluviale gezeigt. Die 
normalen vegetativen Zellen dieser Spezies variieren unter natürlichen 
Bedingungen etwa zwischen 30—60 u in der Länge und 15—30 u in der 
Breite. Die Dimensionen stehen meist im Verhältnis 3:2 oder 2:1. 
Durch Kultur aus Zoosporen gelang es, Exemplare zu erzielen, bei denen 
für jede Bedingungskombination das Dimensionsverhältnis der Zellen 
ziemlich den gleichen Wert, für die verschiedenen Bedingungskombina- 
tionen aber sehr deutlich verschiedene Werte hatte. Als Maximum wurde 
das Verhältnis Länge zu Breite gleich 6 : 1 gewonnen bei Kultur in nähr- 
salzarmen Medien im Licht. Gleichzeitig wurden dabei die Endzellen zu 
derartig fast ausschließlich stattfindendem Längenwachstum unter fast 
völliger Einschränkung des Breitenwachstums gebracht, daß sich Haar- 
zellen von über 300 « Länge und einer Breite von 6 „u am Grunde und 
höchstens 1—2 u an der Spitze ergaben, die den durch Zellteilung sich 
nicht mehr vergrößernden ganzen Faden an Größe übertrafen. 

Andere Oedogonienarten scheinen nach den Angaben von J. KELLER 
(1901) und Frrrscx (1902) ähnlich zu reagieren. Frirscu berichtet, daß 
in mehrere Monate alten Wasserkulturen die Zellen von Oedogonium cal- 
careum und Oed. capillare verlängert und nach der Spitze zu immer 
schmaler — bis zu ein Viertel der Breite der Basiszellen — waren, und daß 
die Endzellen der Fäden zu Haaren ausgezogen waren. Beiden Autoren 
fielen die Plasmaarmut und der Stärkereichtum dieser Zellen auf. 

Mit Recht lehnt Fritsch die von KELLER geäußerte Ansicht ab, solche 
stärkereichen Zellen seien eine Art von Dauerzuständen dieser Algen. 
Da es ihm nicht gelang, die Zellen durch Überführung in frisches Wasser 
zu neuem Wachstum anzuregen, hält er diese Zustände der Zellen für 
Stadien, die schließlich zu ihrem Tode führen. Das ist sicher richtig, 
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wenn die Kulturbedingungen nicht zeitig genug gewechselt werden. 
Frrrscx erwähnt, daß derartige Zellformen in starken Rohrzuckerlösun- 
gen in wenigen Tagen erzielt werden können. 

Nicht so sehr wegen der experimentellen Beeinflussung der Zelldimen- 
sionen an sich, die ja auch für andere Pflanzen bekannt ist, schien mir 
das Ergebnis bei Oedogonium von einiger allgemeineren Bedeutung zu sein, 
als vielmehr wegen der Möglichkeit, bei Zellen, deren Proportionen im 
allgemeinen unter natürlichen Bedingungen nur innerhalb gewisser und 
im Vergleich zu den Zellen anderer Pflanzen nicht ungewöhnlicher Gren- 
zen schwanken, eine derartige Verschiebung hervorzurufen, daß die eine 
Zelidimension auf ein äußerstes Minimum herabsank bei gleichzeitiger 
Übersteigerung der anderen, und daß dabei Zellformen auftraten, die für 
andere Formen der gleichen Gattung unter natürlichen Bedingungen 
typisch sind, z. B. für Oedogonium ciliatum und Oed. capitellatum. Mit 
anderen Worten: das fast vollständige Ausfallen einer der zahlreichen 
Teilerscheinungen des Wachstums bei gleichzeitigem Vorherrschen einer 
anderen interessierte, zumal diese Dimensionsverschiebung mit einer 
starken Reduzierung des lebenden Inhaltes der Zellen verbunden war. 

Beim Zellenwachstum lassen sich zunächst nach den Bestandteilen 
der Zelle zwei Komponenten unterscheiden, aus denen der vegetative Zu- 
stand der Zellen resultiert: erstens das Wachstum des lebenden Inhaltes 
— das Plasmawachstum, zweitens das Wachstum der die Zelle umschlie- 
ßenden und ihre Gestalt ausmachenden Membran. Jede dieser Kompo- 
nenten besteht ihrerseits aus mehreren Unterkomponenten. 

Bei jeder einzelnen Komponente werden zwei Arbeiten geleistet: die 
Suhstanz des wachsenden Teiles wird vermehrt — bei der lebenden Sub- 
stanz teils aktiv, teils passiv, beim Membranwachstum passiv —, und die 
erzeugte Substanz wird in bestimmter Weise im Raum lokalisiert, d. h. 
jede Komponente besteht, mit Bezeichnungen von Roux (1905) ausge- 
drückt, aus Vermehrungswachstum und dimensionalem Wachstum. 

Der plasmatische Inhalt einer lebenden Zelle besteht aus mehreren 
Bestandteilen — Kern, Cytoplasma und Chromatophoren —, und von 
diesen sind mindestens Cytoplasma und Kern keine einheitlichen kolloi- 
dalen Lösungen, sondern in irgendeiner im einzelnen nicht genauer be- 
kannten Weise innerlich organisiert. In dem Cytoplasma lassen sich, 
auch wenn man eine chemische Einheitlichkeit annimmt, differente 
Plasmapartien wie Hyaloplasma, Körnerplasma unterscheiden, die auch 
gewiß differente Funktionen in der komplizierten Leistung des Cyto- 
plasmas haben, also verschiedene, lokal getrennte Funktionsbereiche sind. 
Das dimensionale Wachstum der lebenden Substanz besteht zunächst in 
der in unmittelbarem Zusammenhang mit der Vermehrung der Substanz 
sich vollziehenden Gruppierung der neu erzeugten Stoffe im lebenden 
Zellenleibe, d. h. im Ausbau der vom Plasma der Mutterzelle übernomme- 
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nen inneren Organisation, in der Vergrößerung einzelner oder aller dis- 
kreten irgendwie gegeneinander orientierten Funktionsbereiche innerhalb 
des Plasmaleibes. 

Andererseits erfolgt schon in dem fiir natiirliche Bedingungen typi- 
schen Verlauf der vegetativen Entwicklung, häufig nachträglich, eine 
weitere Verschiebung und Umgruppierung, so daB das Plasma in be- 
stimmter Richtung gestreckt wird. Diese zweite Phase des dimensionalen 
Wachstums des Plasmas — gewiB nicht lediglich ein reversibler, passiv 
durch Dehnung und Lockerung bedingter Vorgang — greift stets auch 
bei zeitlicher Verschiebung gegenüber der primären Lagerung gleich- 
zeitig mit dimensionalem Wachstum der Zellwand Platz. Deswegen hat 
man vielfach — ohne dem immer besonders Ausdruck zu geben — die 
beiden Phasen des dimensionalen Plasmawachstums getrennt und jede 
einzelne mit stets gleichzeitig beobachteten Wachstumskomponenten zu 
einer Teilerscheinung des Gesamtwachstums zusammengefaßt. 

So werden unter Betonung der für das erzielte ,,Wachstumsbild‘ 
wesentlichen Komponente unterschieden : 

1. Plasmavermehrung, Assimilationswachstum (van TreGHEM), mor- 
phologische Assimilation (Roux 1905), embryonales Wachstum (Sacus), 
meristisches Wachstum (RAcIBORSKI 1896, 1907). Die Begriffe der ein- 
zelnen Autoren decken sich nicht ganz, entsprechen sich aber im wesent- 
lichen. Unterkomponenten sind : Substanzvermehrung der einzelnen Be- 
standteile und primäre organisierte Lagerung. 

2. Streckungswachstum (Sacus), Bewegungswachstum (RACIBORSKI 
1896, 1907). Unterkomponenten sind: Plasmastreckung, Bildung der 
Membransubstanzen, Membranstreckung. Je nach der Richtung sind zu 
unterscheiden Längenwachstum, Breitenwachstum. 

Wenn im folgenden die Worte ,,Plasmavermehrung‘ und ‚lebende 
Substanz‘ gebraucht werden, so sind damit in erster Linie Vermehrung 
des Cytoplasmas und weiterhin der Chromatophoren gemeint, deren 
quantitative Unterschiede augenfällig waren. Die Vermehrung und Ver- 
änderung der Kernsubstanz habe ich im einzelnen nicht verfolgt, da die 
Größenunterschiede, die gewiß vorhanden waren, mir nicht in einem 
sicher meßbaren Grade, der zur Beurteilung dienen könnte, aufgefallen 
sind. 

Bei mehrzelligen Pflanzen tritt als weiterer Teilprozeß im Wachstum 
die Kern- und Zellteilung auf, zeitlich im Gesamtgeschehen begrenzt, in 
rhythmischer Folge wiederkehrend. Wieder ein höchst komplizierter, aus 
mehreren Unterkomponenten bestehender Vorgang, der Substanzver- 
mehrung und räumliche Umlagerung umfaßt. 

Im typischen Verlauf des Wachstums stehen die drei Prozesse: Plas- 
mavermehrung, Streckungswachstum und Zellteilung in verwickelter 
Korrelation. Die Art und Weise ihres Zusammenwirkens, die sich äußern 
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kann in der Gleichzeitigkeit und zeitlichen Verschiebung der einzelnen 
Teilprozesse gegeneinander, in ihrer verschiedenen Geschwindigkeit und 
ihrer Dauer, bestimmt das Bild, das die resultierende Wachstumserschei- 
nung der Beobachtung bietet, den vegetativen Entwicklungsgang der 
Pflanze, die dabei erzielte Größe der Zellen und Gewebe sowie die Menge 
ihres Gehaltes an lebendiger Substanz und weiterhin in Verbindung mit 
den Ursachen für ihre und ihrer Komponenten Lokalisation die besondere 
Gestalt der Zellen und Gewebe. 

Alle Teilprozesse und Unterkomponenten haben ihre besonderen Re- 
alisations- und Determinationsursachen. Durch Trennung der einzelnen 
Teilvorgänge, Förderung des einen, Hemmung, ja Ausschaltung des 
anderen ist es in manchen Fällen gelungen, Änderungen in der Gestalt 
von Zellen und Geweben und in der Menge und Gruppierung ihres leben- 
den Inhaltes zu bewirken und dadurch Aufklärung über die äußeren Be- 
dingungen der verschiedenen Prozesse zu gewinnen. Der Kürze halber 
verweise ich hier auf die Besprechung der bisher bekannten Befunde bei 
Küster (1908, 1925), auf die Arbeiten über die Entwicklungsphysiologie 
der Farnprothallien von KLEgs (1916, 1917), auf den Abschnitt: Form- 
wechsel in BENECKE und Jost (1923/24) und auf das neue Sammelreferat 
von S. PRÂT und K. M. Markowsky über Ursachen des Wachstums und 
der Zellteilung (1927). 

Im folgenden will ich über meine Versuche in dieser Hinsicht bei 
Oedogonium pluviale berichten und zeigen, wie weit es mir gelang, durch 
Veränderung in der Kombination von Licht und Nährsalzen als äußeren 
Bedingungen die Dimensionsverhältnisse der Zellen zu variieren, in das 
Zusammenwirken der genannten Teilprozesse des Wachstums einzugrei- 
fen und einen Einblick in die Art und Weise dieses Zusammenwirkens und 
in die Bedeutung der beiden Außenfaktoren für die Teilvorgänge zu ge- 
winnen. 

Die Untersuchungen wurden im botanischen Institut zu Halle a. d. S. 
ausgeführt. Ich danke Herrn Prof. Dr. Karsten herzlich für die freund- 
liche Aufnahme im Laboratorium und seine liebenswürdige Beratung. 

Die günstigsten Versuchsbedingungen für die vegetative Entwicklung 
von Oedogonium pluviale sind folgende: vollständige, bei der Bereitung 
sauber und gut durchlüftete Knoplösung von 0,2—0,4%, helles diffuses 
Tageslicht, wie es etwa im Sommer an einem Nordfenster des Labora- 
toriums herrscht, und Temperatur zwischen 12—20° C. 

Im Licht kommen die Zoosporen, die bei der Übertragung stärke- 
reicher Fäden in Nährlösung entstehen, alsbald zur Ruhe und keimen am 
zweiten, spätestens am dritten Tag aus. Es entstehen täglich zunächst 
2—3, später mehr Zellen. Bei einem Versuch im Juni warz.B. in 0,4%iger 
Lösung die durchschnittliche Zellenzahl nach 7 Tagen 20—30, nach 
17 Tagen 70—80. Die neugebildeten Zellen sind lebhaft grün, der lebende 
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Inhalt füllt die Zellen so aus, daß man die Vakuolen nur durch den Wand- 
belag schwach hindurchscheinen sieht, der Kern tritt deutlich hervor, im 
Stroma fehlt jegliche Stärke — auch bei Prüfung mit Chloralhydrat —, 
doch nie wird der kranzförmige Ring von Stärkekörnern um den Kern 
herum vermißt. 

Unter den gleichen Bedingungen nehmen alte Oedogonium-Zellen, die 
mit Stromastärke reichlich gefüllt sind, gelblich aussehen und ihr Wachs- 
tum eingestellt haben, das Wachstum wieder auf, soweit sie nicht Zoo- 
sporen bilden. Das geschieht nach vorangehender Ergrünung und unter 
Auflösung der Stärke durch Zellteilung und Neubildung von Zellen, nie 
durch Dimensionsvergrößerung der alten Zellen. 

Die Wachstumsvorgänge nehmen in neuentstandenen Zellen einen 
anderen Verlauf als in älteren, die sich schon geteilt haben. Das läßt sich 
gut bei der Entwicklung der Fäden aus Zoosporen verfolgen. Plasma- 
vermehrung und Streckungswachstum erfolgen nach voraufgegangener 
Kernteilung in der Mutterzelle nun in der neuen Zelle gleichzeitig und 
mit Geschwindigkeiten, die zueinander in annähernd konstantem Ver- 
hältnis stehen ; denn in demselben Maße, wie sich das Plasma unter Ver- 
größerung der Vakuole zugleich mit dem für die Teilung von Oedogonium 
charakteristischen Zellulosering streckt und die Membran dann weiter- 
wächst, vermehrt sich deutlich die von der alten Zelle gelieferte lebende 
Substanz. Bei 2—3 Tage alten Keimlingen schwanken die Zellenlängen 
innerhalb der engen Grenzen von 34 und 40 u. Die anfangs dünne Mem- 
bran erreicht bei Beendigung des Streckungswachstums die gleiche Wand- 
stärke, wie sie die Mutterzelle aufweist. 

Dann wächst die zuerst etwas schmalere Tochterzelle allmählich bis 
zur Breite der Mutterzelle heran, falls nicht vorher die inneren Bedin- 
gungen für die Teilung gegeben sind. Das letztere ist bei den ersten 
Zellen eines aus einer Zoospore hervorgegangenen Fadens der Fall, so daß 
die Breite der Zellen junger Keimlinge nach der Spitze zu abnimmt. 
2—3 Tage alte Fäden bieten allgemein folgendes Bild: Sie bestehen aus 
4—8 Zellen, die von 20—22 u, der Breite der Zoosporenmutterzelle, stu- 
fenweise etwa 2, an Breite verlieren bis zu 14—16 u, der Breite der 
Spitzenzelle. Die Breite der ersten Zelle wird durch die Zoosporenzelle 
induziert. 

In der Mutterzelle erfolgt unmittelbar nach der Ausbildung der Quer- 
wand, während die Tochterzelle heranwächst, Plasmavermehrung, so daß 
der bei der Teilung erlittene Verlust wieder ausgeglichen wird, und Strek- 
kung des plasmatischen Inhaltes, bis die alte Hülle der Mutterzelle wieder 
in ähnlicher Weise ausgefüllt ist wie vorher. Breitenwachstum setzt 
unter den genannten Bedingungen nicht wieder ein, und bei älteren Fäden 
kann man infolge der für Oedogonium bekannten Kappenbildung die bei 
der Keimung zuerst entstandenen Zellen leicht wieder herausfinden. Sie 
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sind stets etwa 24 schmaler als die nun bei weiterem interkalarem 
Wachstum entstandenen, in der Breite sehr konstanten Folgezellen. Die 
aus der Spitze hervorgegangenen Folgezellen haben stets die gleiche 
Breite wie die frühere Spitzenzelle selbst. 

Ob nach der Teilung auch noch Streckungswachstum der Membran 
erfolgt, vermag ich auf Grund direkter Beobachtung nicht zu sagen. Daß 
es möglich ist, möchte ich annehmen, da ich in Fäden, die 2—3 Wochen 
alt waren, etwa 3% frühgebildete Zellen — Folgezellen nach Kappen- 
zellen — fand, die etwa 50 u, sehr verein- Sr \ 
zelt — etwa 0,3 %— solche, die etwa 60 u 
lang waren, Langen, die ich bei vielen Hun- a 
dert junger Keimlinge niemals gesehen #/ 

30 
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habe. Vielleicht weist auch der Verlauf 
der Kurven, die die prozentuale Haufig- 
keit der Langen der einzelnen Zellen nach 
verschiedener Dauer der Kultur wieder- 
geben, auf nachtragliches Amchungn; 
wachstum hin. ar 
Nach 7tägiger Kultur liegt die zweit- | 
gréBte Haufigkeit unter der gréBten, die 
tugleich mit dem Mittelwert aller beob- 
achteten Zellängen zusammenfällt. Bei 7} 
17tägiger Kultur steigt die Kurve steiler 
und zu höher liegender Spitze an. Das Aus- 
laufen der Kurven nach rechts beruht in # 
allen Fällen, wie die Betrachtung einzel- 
ner Fäden lehrt, die ganz entsprechende 
Kurven ergeben, auf früh entstandenen, Fare cents 
also alten Zellen. Aber sicher ist nach- ik. 
trägliches Streckungswachstum nicht all- —— nach 7Tagen, gemessen 652 Zellen, 
gemein,sondernaufAusnahmen beschrankt lean ately Bi. ’ 
und unterbleibt häufig oder wird durch Abszisse: Teilstriche, 1 Teilstrich = 3,5 u. 
wiederholte Zellteilung wieder aufgehoben, denn gerade die alten Zellen 
sind vielfach auch kürzer als die Folgezellen und tragen zum Auslaufen 
der Kurven nach links bei. Wenn Streckungswachstum in alten Zellen 
erfolgt, so geht es viellangsamer vonstatten als in neuentstehenden Zellen. 
Ebensowenig habe ich unter den genannten Bedingungen eine Regel- 
mäßigkeit im Eintritt der Zellteilungen in Zellen, die sich bereits einmal 
geteilt hatten, feststellen können. Meist gelangen die zuletzt entstan- 
denen Zellen zuerst wieder zur Teilung, so daß die bekannten Kappen- 
zellen entstehen. Die alten Zellen verharren kürzere oder längere Zeit 
ohne zu wachsen, ehe in ihnen wieder Teilungsbedingungen realisiert sind. 
Manchmal teilt sich eine Zelle wiederholt, die Nachbarzelle überhaupt 
Planta Bd. 5. 34 
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nicht. Ich vermag keinen Grund dafiir anzugeben, denn im Zellinhalt 
habe ich keine Veränderung und keine Verschiedenheit wahrgenommen, 
auch nicht etwa Ablagerung von Stärke beobachtet. Je älter die Zellen 
sind, um so weniger scheinen sie sich im allgemeinen zu teilen. In Ver- 
bindung mit der Ungleichartigkeit des Streckungswachstums bedingt 
wohl auch die verschiedene Verzögerung der Teilung die individuelle 
Verschiedenheit in den Zelldimensionen, die in den obigen Kurven zum 
Ausdruck kommt. 




















Breiteinn | Fragen 17 Tagen Immerhin sind bei diesen giin- 
14 13 10,9 stigen Wachstumsbedingungen alle 
15—16 12 24,1 Unregelmäßigkeiten verhältnismä- 
17—18 68,5 55 Big gering, so daß die Zahl der ge- 
19—20 5,4 7,7 bildeten Zellen mit der Dauer der 
21—22 1,1 2,2 Kultur schnell, wenn auch nicht in 
23 | sg 0,1 geometrischer Progressionzunimmt 


und die Kurven steil zur Spitze ansteigen. 
Auch die Kurven für die Zellbreite zeigen das gleiche Bild. Die Zahlen 
mögen genügen. 
Die Bedeutung des Lichtes. 


Verdunkelung. 

Auf vollständige Lichtentziehung durch Überführung in Dunkelheit 
reagieren Oedogonium-Zellen je nach den vorhergehenden Kulturbedin- 
gungen und je nach dem dadurch hervorgerufenen physiologischen Zu- 
stand sehr verschieden. 

Verdunkelt man eine Nährlösungskultur, also in lebhaftem Wachstum 
begriffene, stärkefreie, grüne Zellen, so wird das Wachstum alsbald ge- 
hemmt. Ich kann nicht sagen, ob im Licht begonnene Zellteilungen zu 
Ende geführt werden. Jede irgendwie für die Vergrößerung der Kultur 
ins Gewicht fallende Entwicklung hört auf. Neue Zellteilungen treten 
nicht ein. Manche Zellen sterben im Dunkeln ab, aber der größte Teil 
der Fäden bleibt in Nährlösung lange Zeit — bis zu mehreren Monaten — 
grün. Zoosporen werden nicht gebildet. 

Werden Oedogonien, die einige Zeit — bis zu 1!/, Monaten — in 
Leitungswasser gelebt haben, nicht mehr im Wachstum begriffen sind, 
grüngelb aussehen und Stromastärke enthalten, verdunkelt, so ergrünen 
sie langsam in 1—2 Wochen zu etwas intensiverer Färbung. Die Stärke 
wird nur ganz allmählich gelöst, doch nie werden die Algen vollständig 
entstärkt. Vereinzelt können Zoosporen auftreten, nie zahlreich. Wachs- 
tumserscheinungen habe ich weder bezüglich des plasmatischen Inhaltes 
noch bezüglich der Dimensionen feststellen können. Keinesfalls tritt 
eine Zellteilung ein. 

Anders verhalten sich die Oedogonien, die längere Zeit im Hellen in 
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destilliertem Wasser gelebt haben. Wenn sie nach solcher Kultur, die bis 
zu einem Jahr und länger dauern kann, nun gelb aussehend, bleich infolge 
der überreichen Fülle an Starke, ins Dunkele kommen, so zeigen sie zu- 
nächst keinerlei Veränderung. Keine Ergrünung, nicht die geringste 
Auflösung der Stärke ist zu bemerken, auch keine noch so geringe Wachs- 
tumserscheinung. Schließlich sterben die Zellen im Dunkeln ab. Auch 
die gelbe Farbe verschwindet. Die Zellen sind weiß, nur mit der un- 
aufgelösten Stärke vollgepfropft. 

Werden jedoch solche alten Wasserkulturen gleichzeitig mit der 
Verdunkelung in anorganische Salzlésung — etwa 0,2—0,4% Knop — 
übergeführt, so beginnt nach 2—3 Tagen allmählich Ergrünung, die 
Stärke ist im Abnehmen begriffen, und die Kultur wimmelt von Zoosporen. 
Die Schwärmer verlieren ihre Geißeln, bilden eine Zellhaut aus, aber als- 
bald tritt neue Zoosporenbildung ein und, wenn nach 8—10 Tagen die 
letzten Zoosporen zur Ruhe gekommen sind, so liegen neben ihnen 
ebenso viele verlassene Membranhüllen. 

Die Zellen, die nicht zur Zoosporenbildung geschritten sind, ergrünen 
immer mehr, lösen ihre Stärke weiter auf, doch langsamer und nie so 
vollständig wie entsprechende Nährlösungskulturen im Hellen. Die Chro- 
matophoren sind deutlich zu erkennen. Die Zellen bleiben bei sauberer 
Kultur noch Monate lang am Leben, ohne irgendeine Wachstumserschei- 
nung zu zeigen. 

Wie lebensfähig solche Oedogonien sind, lehrt folgender Versuch: 
Fäden wurden am 10. VI. aus dem Freien in destilliertes Wasser ins helle 
Nordfenster des Laboratoriums gestellt. Nach 7!/, Monaten wurden sie 
am 3. II. in 0,2%iger Knoplösung verdunkelt. Zum Teil wurden Zoo- 
sporen gebildet, zum Teil ergrünten die Zellen. Nach 3!/, Monate wäh- 
rendem Aufenthalt im Dunkeln wurden die Fäden und die Zoosporen 
am 18.V. in neue Nährlösung gebracht und wieder hellgestellt. Am 
22. V. waren die Zoosporen zu mehrzelligen Keimlingen ausgewachsen 
und die alten Zellen hatten, wenn auch nicht in intensiver Weise, Zoo- 
sporen gebildet. 

Schließlich das Verhalten frisch gebildeter Zoosporen im Dunkeln. 
Mögen sie entstanden sein unter allen Bedingungen, die hierfür in Be- 
tracht kommen, im Hellen oder im Dunkeln, niemals tritt im Dunkeln 
eine Entwicklung ein, die bis zu einer Teilung führt, weder in Nährlösung 
noch in Wasser. Ob nicht erste Spuren von Plasmavermehrung erfolgen, 
kann ich nicht absolut sicher entscheiden. Sie könnten nur ganz gering 
sein. Wohl aber sind die Zoosporen imstande, im Dunkeln in reinem 
Wasser wie in Nährlösung, nach Überführung ins Dunkele wie nach Ent- 
stehung im Dunkeln, eine Zellulosemembran auszubilden, ja sogar bei 
wiederholter Schwärmerbildung mehrfach hintereinander. Auch kurze 
Rhizoiden können vorgetrieben werden. Die neuen Zoosporen verlassen 
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die membranumhiillten alten Sporen an deren Spitze nach Abklappen 
eines kalottenförmigen Deckels, der häufig an der alten Zelle hängen 
bleibt. Die wiederholte Zoosporenbildung aus Zoosporen ist bemerkens- 
wert, denn durch Verdunkelung können alte Oedogonien in Nährlösung 
niemals zur Zoosporenbildung veranlaßt werden, höchstens nicht zu alte 
Wasserödogonien. 

Im Hinblick auf die Erfahrungen, die Kress (1916/17) und LAAGE 
(1906) an Moos- und Farnsporen gemacht haben, habe ich versucht, auch 
bei Oedogonium, bei alten Fäden und bei Zoosporen im Dunkeln Wachs- 
tum zu erzielen. Trotz Aufwand vieler Mühe ist mir das bis jetzt nicht 
gelungen. Es ist ja schwer, auch bei sauberster Arbeit Fadenalgen- 
kulturen in organischen Medien längere Zeit, besonders im Dunkeln, 
bakterienfrei zu halten. Deshalb mag ich aus diesem negativen Befund 
keinerlei Schlüsse ziehen. 

Bezüglich des Wachstums in Dunkelheit ergaben meine Beobach- 


1. Plasmawachstum ist im Dunkeln auch bei Gegenwart an sich 
günstiger Mengen von anorganischen Nährsalzen im Kulturmedium und 
von Reservematerialien im Inneren der Zellen mindestens in solchem 
Maße nicht möglich, daß der lebende Zellinhalt deutlich vermehrt wird, 
und daß Zellteilung eintritt. 

2. Vergrößerung und Ergrünung gelbaussehender Chromatophoren 
kann im Dunkeln bei Gegenwart von anorganischen Salzen erfolgen. 

3. Eine Teilkomponente des Streckungswachstums, die Bildung der 
Zellhaut um die zunächst unbehäutete Zoospore, kann im Dunkeln 
Platz greifen. 

4. Streckungswachstum, das zu einer Veränderung und Vergröße- 
rung der Zelldimensionen führt, ist im Dunkeln nicht möglich. 


Licht verschiedener Intensität und Qualität. 
Daß es mir nicht gelungen ist, eine Verschiebung der Dimensions- 
verhältnisse und damit:eine Trennung von Plasmavermehrung und 
Streckungswachstum bei jum durch verschieden starke Belich- 
tungen mit Lichtmengen, die aber nicht hinreichen, um sexuelle Fort- 
pflanzung zu induzieren, herbeizuführen, ebensowenig wie durch Kultur 
in verschiedenfarbigem Licht innerhalb dieser Intensitäten bei einer 
Temperatur von 12—20° C, habe ich früher (1923) bereits mitgeteilt. 
Unter Hervorhebung dieses negativen Befundes will ich hier im Zu- 
sammenhang nur die Abhängigkeit. der Teilprozesse vom Licht unter 
Berücksichtigung auch der Zellteilung erörtern und die Verhältnisse bei 
Oedogonium mit den Beobachtungen vergleichen, die KLEBS (1916, 1917) 
über Streckung und Teilung im Licht an Farnprothallien machte. 
Oedogonium pluviale stimmt in zwei Hinsichten mit den meisten Farn- 
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prothallien überein: erstens zeigt es im Dunkeln keine Vergeilung, zwei- 
tens nimmt die Zahl der gebildeten Zellen mit steigender Lichtintensitat 
zu. Ein Beispiel mag genügen: Kulturflüssigkeit 0,2% Knop. Dauerbe- 
lichtung durch eine Osramlampe von 100 Kerzen, die seitlich über dem 
Tisch horizontal 20 cm über dem Flüssigkeitsspiegel der Kulturgefäße 
angebracht war. Die Entfernungen sind gerechnet von der senkrechten 
Projektion des Lampendrahtes auf den Tisch, die Lichtintensitäten nach 
dem Entfernungsgesetz berechnet ohne Berücksichtigung der Reflexion. 
Zimmertemperatur 12—14°. Temperatur in der Nähe der Lampe 18 bis 
20° C innerhalb der Kulturflüssigkeit. 








Berechnete Von 25 ee ee: Von 25 Durchschnittl. 
os u gebildete Yellen mr Tinte note ohne tie: dd “8 R 
hersen Zellen nach | dens nach 9 Ta- | Zellen nach | dens nach 24Ta- 
9 Tagen gen 14 Tagen gen 
15,5 1250- 320 12—13 656 25-27 keine 
25 625 156 6—7 279 10—12 is 
35 312 138 5—6 172 6—8 en 
46 165 134 5—6 173 6—8 i 
60,5 78 95 3—4 107 4—5 ne 
77,5 39 35 1—2 73 2—4 einige 
100 19 — vereinzelte 55 1—3 viele 
Keimungen 
125 10 _ vereinzelte 37 1—2 sehr viel 
Keimungen 
159 5 = — — = sehr viel 




















GewiB haben die Daten dieser Tabelle nur relativen Wert und werden 
bei Auszählung einer größeren Anzahl von Faden etwas anders lauten, 
aber zur Illustrierung der Bedeutung der Lichtintensität innerhalb der 
hier gebrauchten Grenzen reichen sie doch hin. Die Unterschiede in den 
Extremen sind ausgesprochen. Das gleiche Resultat ergaben alle Ver- 
suche mit verschiedenen Knopkonzentrationen und mit Leitungswasser 
als Kulturmedium. Stets Zunahme der Zellenzahl mit steigender Licht- 
intensität. 

Ebenso augenfällig macht sich der Einfluß der Stärke der Belichtung 
auf die Zunahme der Zellteilungen und die Bildung neuer Zellen bemerk- 
bar, wenn man im Dunkeln gehaltene Nährlösungskulturen alter Fäden 
in Licht verschiedener Stärke bringt, nur läßt sich das Ergebnis schwerer 
in Zahlen fassen. 

Da der lebende Zellinhalt in allen einzelnen Zellen bei gleicher Salz- 
konzentration auffallend gleich ist, soweit sich aus der Färbung mit Jod- 
jodkalium erkennen läßt, so gibt die Zahl der Zellen zugleich ein Maß 
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für die Quantität der Vermehrung des Gesamtplasmas der Fäden, und es 
ergibt sich, daß auch diese mit steigender Lichtintensität zunimmt. 

In zwei Beziehungen unterscheidet sich aber Oedogonium wesentlich 
von den Zellen der meisten Farnprothallien. Die Zellform ist in niederen 
Wachstum gestattenden Lichtintensitäten nicht länger als in höheren. 
Die Zelldimensionen werden ähnlich wie die Menge des plasmatischen 
Inhaltes bei Oedogonium in erster Linie durch den Salzgehalt des Me- 
diums bestimmt, variieren aber in den verschiedenen beobachteten Licht- 
intensitäten bei gleichem Salzgehalt bezüglich der Länge in engem Be- 
reich um den gleichen Mittelwert von z. B. 39—45 y in 0,2%, Knop und 
62—468 u in Leitungswasser, bezüglich der Breite in schwächeren Licht- 
intensitäten um einen etwas, aber wenig geringeren Wert als in stärkeren 
Belichtungen von z.B. 13,8 u gegen 16,7 « in 0,2%, Knop, 10 u gegen 
11,8 y in Leitungswasser. 

Berücksichtigt man dazu das mikroskopische Bild, das der Inhalt der 
Zellen bietet, und das nach dessen Menge und Art der Lagerung in ver- 
schiedenen Lichtintensitäten bei sonst gleichen Kulturbedingungen große 
Regelmäßigkeit aufweist, so ergibt sich, daß Unterschiede in der Licht- 
intensität das von anderen Faktoren bedingte Verhältnis der Intensi- 
täten von Plasmavermehrung und Streckungswachstum zueinander für 
die einzelnen Zellen nicht verändern. 

Der zweite Unterschied gegenüber Farnprothallien zeigte sich im 
Verhalten in verschiedenfarbigem Licht. Nach Kıess (1917) fördert bei 
den meisten Farnprothallien rotes Licht die Streckung der Zellen, wäh- 
rend blaues Licht der Streckung entgegenwirkt. Nur die Prothallien von 
Osmunda regalis machen davon eine Ausnahme und gleichen darin Oedo- 
gonium : sie können in allen Lichtarten entstehen und ihre Form weicht 
nur wenig voneinander ab. Meine Versuche mit Oedogonium in 0,2Y,iger 
Knoplösung ergaben bei Dauerbelichtung mit der Osramlampe und Be- 
deckung mit verschiedenfarbigen Gläsern in allen Farben Längen der 
Zellen, die um 38—44 u als Mittelwert schwankten, Breiten, die um 13,2 
bis 14,6 „u variierten bei großer Gleichmäßigkeit des Inhaltes. 

Wieweit die Verhältnisse in höheren Lichtintensitäten, in denen bei 
Fehlen von Nährsalzen die Bildung von Sexualzellen eintritt, anders lie- 
gen, kann ich nicht beurteilen, da mir für eingehendere Versuche ge- 
nügend lange vorbereitetes, physiologisch gleichwertiges Material fehlte, 
und ich die bei höheren Lichtintensitäten zunächst unvermeidlichen 
höheren Temperaturen der Kulturflüssigkeit nicht ausschalten konnte. 
Sind Nährsalze vorhanden, so bleibt in höheren Lichtintensitäten die 
Bildung der Sexualzellen zwar aus ; aber es entstehen Zellen sehr unregel- 
mäßiger Dimension, oft kürzere und dickere, so daß ich den Eindruck 
habe, als ob das Streckungswachstum dann stark, weniger die Zellteilung 
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gehemmt ist. Aber ich kann nicht sagen, wieweit hier eine Wirkung der 
starken Lichtintensitat oder der hohen Temperatur vorliegt. 

Erwähnt sei hier noch, daB mit zunehmender Belichtung die Ent- 
stehung neuer Sporen aus eben erst gebildeten Schwarmern abnimmt. 
In Lichtverhältnissen, in denen keine wesentliche Plasmavermehrung, 
die zu Zellteilungen führt, stattfindet, ist die wiederholte Zoosporen- 
bildung nicht weniger lebhaft als im Dunkeln. Von einer Belichtung von 
150 Meterkerzen ab hört sie ganz auf. Bei schwächeren Belichtungen, in 
denen Plasmavermehrung und Streckungswachstum durchaus, wenn 
auch nicht intensiv, möglich sind; in dem sogar Zellvermehrung eintritt, 
kommt sie neben Neubildung von, vegetativen Zellen vor, aber deutlich 
weniger häufig als im Dunkeln. 

Zusammengefaßt ergab sich also für die Wachstumsverhältnisse von 
Oedogonium in Licht von Intensitäten, die allein für vegetative Entwick- 
lung, wie sie mich hier zunächst interessierte, in Betracht kommen, 
folgendes: 

1. Die Bedingungen der Teilung sind mit wachsender Lichtintensität 
in immer kürzerer Zeit wieder erreicht, und die Zahl der Zellen steigt mit 
der Stärke der Belichtung. 

2. Die Intensität der Gesamtplasmavermehrung nimmt mit steigen- 
der Lichtintensität zu. 

3. Das Verhältnis der Intensitäten von Plasmavermehrung und 
Streckungswachstum innerhalb der einzelnen Zellen wird durch Ver- 
änderung in der Intensität und qualitativen Zusammensetzung des 
Lichtes nicht beeinflußt. 

4. Äußerst schwaches Licht wirkt wie Dunkelheit. 


Die Bedeutung der Nährsalze. 
Fehlen der Nährsalze. 

Die Wachstum fördernde Wirkung des Lichtes ist gebunden an die 
Gegenwart von Nährsalzen, denn bei fast absolutem Mangel an solchen 
Salzen findet auch im Licht keiner der genannten Teilprozesse des Wachs- 
tums statt. Das lehren Kulturen von älteren Fäden wie von Zoosporen. 

Es ist schwer, Zoosporen hinreichend frei von Nährsalzen zu erhalten, 
da ihre Bildung gerade durch Übertragung alter Oedogonien in Nähr- 
lösung am intensivsten erregt werden kann, und da man bei umfang- 
reicheren Versuchen von solehen Nährlösungszoosporen ausgehen muß. 
Doch es gelingt, wenn man die auf der Oberfläche des Kulturmediums 
angesammelten Zoosporen wiederholt in nährsalzfreie Flüssigkeit mit 
einer Glasröhre überträgt, wobei die unvermeidlich mitgeführte Nähr- 
lösungslamelle immer ärmer an Nährsalzen wird. In reinstem destillier- 
tem Wasser, reinster Chlornatrium- und Rohrzuckerlösung habe ich bei 
so sorgfältig „‚gereinigten‘‘ Zoosporen niemals eine Keimung erzielt. 
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Mehrfach in solchen Medien ausgewaschene und dann sauber weiter 
kultivierte ältere Fäden bleiben zunächst lebend. Spuren von Nährsalzen 
werden in ihren Zellen anfangs ja noch vorhanden sein, sie reichen jedoch 
nicht aus, um irgendeine wahrnehmbare Wachstumserscheinung einzu- 
leiten. Die Zellen behalten ihre Dimensionen, Zellteilungen treten nicht 
ein, doch die Photosynthese geht zunächst unbehindert fort. Da kein 
wesentlicher Verbrauch der neugebildeten plastischen Stoffe stattfindet, 
so werden diese als Stärke gespeichert. Bald wird es unmöglich, vor 
Stärkekörnern irgendeinen anderen Zellinhalt genau zu sehen. Das 
Chlorophyll ändert sich in seiner Zusammensetzung und sieht gelbgrün 
aus, im Laufe der Zeit immer mehr ins Gelbliche übergehend. Nach der 
Jodreaktion zu urteilen, nimmt der plasmatische Inhalt ab, denn seine 
Braunfärbung tritt vollkommen gegenüber der Blaufärbung der Stärke 
zurück. 

In destilliertem Wasser können die Algen in diffuser Licht 1 Jahr 
und länger am Leben bleiben, was an der Zoosporenbildung durch Über- 
führung in Nährlösung sich leicht erkennen läßt. Dann sterben auch sie, 
und die toten Zellen sind prall mit Stärke gefüllt. 

Eine Teilkomponente des Streckungswachstums jedoch, die Zellulose- 
bildung, verlangt im Licht höchstens äußerste Spuren von Nährsalzen 
und kann unter Umständen eintreten, wenn Plasmavermehrung und die 
anderen Komponenten des Streckungswachstums noch nicht oder nicht 
mehr Platz greifen können. In reinem destillierten Wasser können sich 
bewegliche Zoosporen umhäuten. In alten Kulturen, die in flachen 
Schalen in hellem Licht — nachmittags teilweise in direktem Sonnen- 
licht — gestanden hatten, und in denen das Wachstum offenbar infolge 
der äußersten Armut der Kulturflüssigkeit an Nährsalzen zum Stillstand 
gekommen war, fand ich in sonst durchaus normal proportionierten Zellen 
die merkwürdigsten, regellosen inneren Wandverdickungen, die sich mit 
Chlorzinkjod violett farbten. Sie sind bei Küster (1925, 8.372) abgebildet. 


Nährlösungen verschiedener Konzentration. 

Sobald Nährsalze Oedogonium zur Verfügung stehen, erfolgt Wachs- 
tum bei alten Zellen sowohl wie bei Zoosporen, auch bei bereits verbrei- 
terten, stärkereichen, aber noch nicht mit roten Reservaten gefüllten 
weiblichen Sexualzellen. 

Die Vorgänge in alten Zellen, Plasmavermehrung, dann Teilung, dann 
Plasmavermehrung und Streckungswachstum in den neuen Zellen habe 
ich oben S. 524 bereits beschrieben. _ 

Als Beispiel für das Wachstum von Zoosporen in Nährlösung sei 
folgender Versuch mitgeteilt: Standort im Nordfenster des Laboratori- 
ums. Juni. Kulturflüssigkeit: 10 com Knoplösung. Kleine bedeckte 
Glasdosen. 
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Von 25 hschnittl Von 25 Durchsehnittl 
zum Sr Frei der Zellen | Z00sporen | zani der Zellen 
% Zellennaen | ‘es Fadens | ren nach | eines Fadens 
7 Tagen nach 7 Tagen 17 Tagen nach 17 Tagen 
0,002 30 1—2 69 2—3 
0,01 75 2—4 133 5—6 
0,1 250 8—12 577 20—25 
0,2 292 10—14 575 20—25 
0,4 652 20—30 1495 50—70 
0,6 500 18—22 1203 45—55 
0,8 364 12-16 1200 45—55 
1 316 10-14 1168 45—50 














Zunächst ist zu bemerken, daß die Zahl der Zellen bis zum Optimum 
der Konzentration bei 0,4% Knop mit der Konzentration der Nährlösung 
steigt, um dann wieder abzunehmen, daß also die Zeit, die vergeht, bis 
aufs Neue die Bedingungen zur Teilung gegeben sind, um so kürzer ist, 
je näher die Konzentration dem Optimum des Salzgehaltes liegt. In 
Lösungen, die mehr als 1% Nährsalze enthalten, ist Wachstum nicht 
mehr möglich. 

Im Inhalt zeigen die Zellen dieser Kulturen große Unterschiede. In 
Konzentrationen von 0,005% und weniger fällt die Armut an plasmati- 
schem Inhalt auf den ersten Blick auf. Im wesentlichen ist das wenige 
Plasma um den Kern herum in der Mitte zusammengedrängt. Die Zell- 
wand ist nur von sehr dünnem plasmatischen Belag ausgekleidet. Die 
Vakuolen sind groß. Die Chromatophoren stark reduziert und von gelb- 
grüner Farbe. In der Mitte der Zellen ist Reservestärke abgelagert. Von 
0,01% ab haben alle Zellen den früher beschriebenen Nährlösungstyp. 
Stromastärke fehlt. Die Schichtdicke des Plasmas ist stärker und die 
Chromatophoren reichen von der Basis der Zellen bis zur Spitze. 

Dabei sind nach Zusatz von Jod graduelle Unterschiede nicht zu ver- 
kennen. In niederen und höheren Konzentrationen ist die Plasmamenge 
deutlich geringer als in 0,2 und 0,4%iger Lösung. Die Vakuolen nehmen 
in 0,01 und 0,02%iger Lösung einen größeren, in 0,6% einen kleineren 
Raum ein als in den mittleren Konzentrationen. 

Die Gesamtmenge der in gleicher Zeit neugebildeten plasmatischen 
Substanz eines Fadens steigt demnach mit steigender Konzentration an 
bis zum Optimum und sinkt dann wieder ; doch würde die Kurve, die sich 
ergeben würde, wenn es gelänge, die Menge des Plasmas quantitativ in 
Zahlen zu fassen, für die Gesamtplasmavermehrung anders und zwar bei 
gleicher Lage der Spitze steiler verlaufen als die Kurve für die Anzahl 
der Zellteilungen. 

Bis zum Optimum des Salzgehaltes beeinflußt demnach der Nähr- 
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salzgehalt Gesamtplasmavermehrung und Zellteilung in gleichem Sinne 
wie Licht steigender Intensität, doch ist der Grad der Abhängigkeit beider 
Prozesse von der Höhe der Konzentration der Lösung verschieden. Beide 
Faktoren müssen zusammenwirken. 

Für die spätere Beurteilung dieses Zusammenwirkens von Licht und 
Dunkelheit ist auch die Tatsache wichtig, daß beide Prozesse bei gerin- 
gem Nährsalzgehalt des Mediums stärkere Lichtintensität zu ihrem Ein- 
tritt überhaupt erfordern als bei größerer Konzentration der Salze. Bei 
meinen Versuchen mit Dauerbelichtung keimten Zoosporen in 0,2%,iger 
Knoplösung bereits bei einer Belichtung mit etwa 10 Meterkerzen aus, 
für Leitungswasser- und 0,005%ige Nährlösungskulturen waren für 
den außerdem stark verzögerten Beginn der Wachstumsprozesse etwa 
40 Meterkerzen erforderlich. 

Im Einfluß auf den Grad des Streckungswachstums ist für Nähr- 
lösungen nun ein wesentlicher Unterschied gegenüber der Lichtwirkung 
festgestellt worden, der seinen Ausdruck in den Dimensionen neugebil- 
deter Zellen findet. In Lösungen abnehmender Konzentration von 
1°, Knop, der oberen Wachstum gestattenden Grenze, bis zu 0,002, er- 
wuchsen aus Zoosporen Zellen zunehmender durchschnittlicher Länge 
von 20—22 u in konzentrierter Lösung ansteigend bis zu 58—65 u in 
verdünnter Lösung. Bei Kultur in Leitungswasser, destilliertem Wasser, 
0,2% Chlornatrium, 10% Rohrzucker, wobei nur 3—4 Nährlösungslamel- 
len beim Übertragen der Zoosporen mit in das neue Kulturmedium ge- 
langt waren, wurden die Zellen mindestens 60 u lang, ja Längen bis zu 
75 u waren häufig. 

Dabei kann man drei Größengruppen unterscheiden: In Lösungen 
von 1—0,8% kurze Zellen, im Durchschnitt 21—27 u lang, 15,5—16,5 u 
breit mit einem Dimensionsverhältnis Länge zu Breite von 1,3—1,5 : 1, 
in Lösungen von 0,6—0,1% mittlere Zellen im Durchschnitt 31—41 u 
lang, 16—17,5 u breit, mit dem Dimensionsverhältnis 2—2,2 : 1 und 
schließlich in Lösungen von 0,02—0,002% lange Zellen durchschnittlich 
53—65 u lang, 10,5—13,7 u breit mit dem Dimensionsverhältnis 5—6 : 1. 
Der Einfluß der Konzentration auf die Breite fällt nur in sehr verdünnten 
Lösungen auf. 

Besonders scharf reagieren die Endzellen der Fäden auf Salzmangel. 
In Lösungen, die bis zu 0,001% Knopsalze enthalten, wachsen sie zu lan- 
gen, schließlich äußerst dünnen Haaren heran. Längen von 300 u und 
mehr sind in älteren Kulturen nicht selten. Ein Lumen ist am freien 
Ende dieser Zellen kaum festzustellen. 

Mit steigender Konzentration nimmt also das Ausmaß des Längen- 
wachstums der einzelnen Zellen bis zur höchsten erträglichen Konzentra- 
tion ab, das Breitenwachstum steigt dagegen bis zum Wachstumsopti- 
mum an, um dann etwas zu sinken. 
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Vergleicht man nun Zelldimensionen und Zellinhalte in den einzelnen 
Konzentrationen, so ergibt sich, daß das quantitative Verhältnis von 
Längenwachstum und Plasmavermehrung wesentlich durch die Konzen- 
tration der Nährlösung beeinflußt wird. Ohne die Relation, die zwischen 
beiden besteht, für die einzelnen Konzentrationen zahlenmäßig genau 
angeben zu können, läßt sich sagen, daß sich das Verhältnis mindestens 
von 0,4% iger Salzkonzentration nach unten zugunsten des Längenwachs- 
tums verschiebt, indem einmal das Längenwachstum quantitativ ge- 
steigert, die Plasmavermehrung vermindert ist. Im Fall extvemster Salz- 
armut des Mediums findet dann fast ausschließlich Längenwachstum bei 
äußerster Reduktion der Plasmavermehrung statt. 

Ob das größere Ausmaß des Längenwachstums auf Unterschieden in 
der Geschwindigkeit oder auf längerer Dauer beruht, konnte ich für 
Oedogonium nicht sicher entscheiden, wenn ich auch den Eindruck ge- 
wonnen habe, daß das Membranwachstum in niederer Konzentration bei 
längerer Dauer langsamer verläuft. Wenn man bemüht ist, die Wachs- 
tumsbedingungen möglichst konstant zu halten, ist Oedogonium für der- 
artige Geschwindigkeitsmessungen bei dem an sich sehr langsamen Ver- 
lauf der Wachstumsvorgänge kein günstiges Objekt. Groß sind die Un- 
terschiede in der Geschwindigkeit sicher nicht und sogar minimal gegen- 
über den großen Zeitintervallen zwischen aufeinander folgenden Teilun- 
gen in niederer Konzentration. 

Wichtig ist, daß ausgiebiges Längenwachstum erfolgen kann, wenn 
Stärke in den Zellen gespeichert wird, während intensive Plasmaver- 
mehrung nur in stärkefreien Zellen in vollständiger Nährlösung beob- 
achtet wurde. 

Das Verhältnis Breitenwachstum zu Plasmavermehrung zeigt keinen 
auffälligen Wechsel unter diesen Bedingungen. Beide Prozesse nehmen 
gleichsinnig zu und ab. 

Die Wirkung der anorganischen Salze mußte genauer analysiert 
werden. 

So wenig es gelang, durch Lichtveränderung innerhalb der früher 
genannten Grenzen eine Verschiebung in den durch den Nährsalzgehalt 
zunächst bestimmten Dimensionsverhältnissen und in der Menge des 
lebenden Inhaltes der Zellen hervorzurufen, so wenig spielten Tem- 
peraturunterschiede zwischen 12° und 20° C eine wesentliche Rolle. Es 
ist lediglich für den Grad der gesamten vegetativen Entwicklung von Be- 
deutung, ob die Temperatur etwas niedriger oder höher ist. 

Auch die Wasserstoffionenkonzentration dürfte ohne Einfluß in dieser 
Hinsicht sein, so lange sie nicht überhaupt das Wachstum schädigende 
Höhe erreicht. Das ging aus zahlreichen Versuchen hervor, die mit 
Knoplösungen verschiedener Konzentration angestellt wurden, wobei in 
der einen Versuchsreihe KH, PO,, in der anderen K,HPO, als Phosphor- 
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salz verwendet wurde, so daß die Medien einmal sauer, das andere Mal 
alkalisch reagierten. In entsprechenden Konzentrationen entsprachen 
sich Zelldimensionen, Menge und Lagerung des Inhaltes. Auch die später 
mitzuteilenden Versuche bestätigen dies Ergebnis. 

Daß weiterhin der osmotische Druck der Lösung keine für die 
Größe der Oedogonium-Zelle bedeutungsvolle Rolle spielt, läßt schon 
die Tatsache vermuten, daß sich (S. 534) Konzentrationsgruppen bilden 
ließen, innerhalb deren der osmotische Druck der Lösungen sehr ver- 
schieden ist bei geringen Unterschieden in den Größenverhältnissen der 
Zellen. Ferner bewirkte der Zusatz osmotisch wirksamer Substanzen, 


50 NaCl, 5—10% Rohrzucker zu Leitungswasser und zu Nährsalzkul- 
turen, keine Veränderung in den Längen der Zellen. Nur bei Zusatz von 
56 NaCl zu 0,2% Nährlösung waren die Zellen durchschnittlich 1 u dicker. 


Selbst die langen dünnen Haarzellen wurden in Chlornatrium- und Rohr- 
zuckerlösungen gebildet, wenn diese weniger als 0,001%, Knopsalze ent- 
hielten. 

Es mußte also untersucht werden, wie weit die einzelnen chemischen 
Bestandteile der Knoplösung in dieser Hinsicht in Betracht kamen. 


Nährlösungen verschiedener Zusammensetzung. 


Einzelne Komponenten der Knoplösung wurden im Kulturmedium 
ausgelassen, zum Teil unter Ersatz durch entsprechende Chloride und 
Natriumsalze, ohne dabei den osmotischen Druck in einem größeren 
Intervall zu verändern als dem von 0,2—0,6% Knop. Aus folgenden Lö- 
sungen kombinierte ich Mischungen, zusammen für eine Kultur 10 ccm 
aus gleichen Volumteilen : 3,68% MgSO, ; 2,4% Na,SO,; 1,36% KH,PO,;; 
1,38% NaH,PO,; 0,37% KCl; 1,01% KNO; ; 1,77% Ca(NO,),; 0,85% Na- 
NO;; 16,2 MgCl, ; 0,85 CaCL. 

AuBerdem enthielt jede Kultur an Nährsalzen die winzigen Mengen, 
die 3—4 Flüssigkeitslamellen lieferten, welche beim Übertragen der Zoo- 
sporen aus 0,2% Knoplösung mit der Glasréhre von 3 mm Weite mitge- 
führt wurden, und die notwendig sind, um überhaupt Wachstum anzu- 
regen. Der Versuch wurde im Mai angestellt und dauerte bis Mitte Juni. 
Standort war das Nordfenster des Laboratoriums. Die Zahlen wurden 
durch Ausmessen von 25 Fäden jeder Kultur gewonnen und bieten die 
Mittelwerte. 

Ich habe hier nur die Versuche angegeben, in denen eine Keimung der 
Zoosporen eingetreten ist. In allen anderen Kombinationen gingen die 
Zoosporen alsbald zugrunde und zwar stets, wenn — abgesehen von der 
einen Ausnahme — mehr als drei Elemente mangelten und durch ent- 
sprechende Natriumsalze oder Chloride ersetzt waren. Wie weit das am 
Mangel der betreffenden Elemente oder an der schädigenden Wirkung 
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Durehschnittliche Durchschnitts- | Durchschnitts- 
Mange menasteung Anzahl der Zellen pro | länge der Zellen | breite der Zellen 
an ‘ax Nunstbon Paie in u in u ze. 
= nach nach nach 11 | nach 29 | nach 11 | nach 29 
11 Tagen | 29 Tagen | Tagen | Tagen | Tagen | Tagen 
300 und 
= 0,4% Knop 60 mehr 32,6 | 30,7 | 17,3 | 17,6 | — 
ist 
MgSO, KNO, me 
7 16,6 | 177 | — 
KH,PO, Ca(NO),| *? ae als | 34,2 | 28,9 
MgSO, KCl i 
NO, |KH,PO, CaCl, 8-9 | 10-11 | 55,4] 49,1 | 113 | 104, 
K und | MgSO, Sei 
NO, |NaH,PO, CaCl, 12—18 | 32-83 | 45,9) 414) 11,3 | 11,7 |, 
Mg und|Na,SO, KCl i 
NO, |KH,PO, CaCl, 8-9 | 1112 | 449] 488 | 110 | 110 |p nig 
SO, und|MgCl, KCl a 
NO, |KH,PO, CaCl, 6—7 8-9 | 569 | 47,0 | 10,9 | 102 |, 
MgSO, KNO, 
PO, |xcı | Ca(NO,),| 15-16 | 63—64 | 59,1 | 56,4 | 145 | 15,6) — 
K und NaNO, 
Po, |M880, uno), | 10-11 | 28-20 | 46,9 | 48,7 | 139 | 147 | — 
Mg und|Na,SO, KNO, 3 
PO, | KCl Ca(NO,),| 9-10 | 20—21 | 562 | 555 | 182 | 13,4 
SO, und} MgCl, KNO, a 
PO, | KCI Ca(NO,),| 1-11 | 15-16 | 60,7 | 503 | 12,0 | 13,1 
Ca und |MgSO, KNO, a 
PO, | KCl NaNO, 7—8 | 16—17 | 55,0 | 52,6 | 12,8 | 13,2 
NO, und| MgSO, _ 
ase 1 7 
PO, | KCI CaCl, 3—4 8-9 | 56,3 | 554 | 11,7 | 118 Mois 
SO,, NO,} MgCl, ot 
PO, | KCl CaCl, 45 6-7 | 513 | 486) 10,5) 102) 
MgCl, KNO, 4 
SO, |KH,PO, Camo,,| 69% | 250 | 334) 281) 16,6 | 18,9 
Na,SO, KNO, 
Pr 15,6 | — 
Mg |KH,PO, Ca(NO,),| 65-66 |110—111| 27,5 | 18,8 | 17,0 | 15, 
Mg und KNO, a x 
so, |KH:P% caavo,,| 14-15 | 73-74 | 286 25,6 | 15,4 | 15,5 
K und | Na,SO, NaNO, ¥ + a 
Mg |NaH,PO, CalNO,,| 2-21 | — | 222 14,4 
haar- 
! - — 13,1 
— Leitungswasser 9—10 | 18—19 68,7 63,3 | 12,8 | 13 cml 
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der einzelnen Salze infolge mangelhafter Ausbalanzierung der Mischun- 
gen lag, soll hier nicht untersucht werden. Manche fiir Algen bekannte 
Tatsachen ernährungs-physiologischer Art finden hier ihre Bestatigung. 

Uber das Wachstum sei folgendes angegeben: 

1. Waren alle Salze der Knoplösung vorhanden, auch in dem beson- 
deren Verhältnis des zweiten Versuchs, so wuchsen die Fäden gut und 
schnell heran. Es entstanden Zellen mit Dimensionen und Inhalt wie in 
den Knopkonzentrationen der mittleren Gruppe von vorhin. 

2. Mangelt auch nur 1 Kation oder Anion der Knoplösung, so war die 
Gesamtentwicklung mehr oder weniger geschwächt. 

3. Bei Mangel an SO, und Mg ist die Abnahme der Zahl der Zell- 
teilungen und Neubildungen von Zellen im Vergleich zu vollständigen 
Nährlösungen am geringsten, ebenso wie die Abweichung im Dimensions- 
verhältnis und im Inhalt der Zellen. Das Verhältnis von Plasma- 
vermehrung und Streckungswachstum innerhalb der einzelnen Zellen ist 
nicht wesentlich verschoben. Zu allen Wachstumsvorgängen bei Oedo- 
gonium genügen geringe Mengen dieser Stoffe, wie sie ja in allen Kul- 
turen vorhanden waren. Das Chlorophyll schien mir besonders bei Mg- 
Mangel etwas gelblicher zu sein. 

4. Mangel anK und Ca bei Ersatz durch Na bedeutete, wie für Algen 
vielfach beobachtet und beurteilt, eine starke Hemmung aller Wachs- 
tumsprozesse. Dabei verhinderte Mangel an Ca stets die Entwicklung 
überhaupt, nur bei gleichzeitigem Mangel an PO,-Anion, also hier in nicht- 
saurer Lösung, wuchsen die Zoosporen zu kurzen Fäden aus. Ebenso 
schädlich war K-Mangel, doch wurde bei gleichzeitigem NO,- und PO,- 
Mangel keine stärkere Entwicklungshemmung festgestellt als bei einem 
Mangel dieser Anionen allein. Eine anfängliche Entwicklung trat auch 
ein, als K und Mg gleichzeitig nur in minimalen Mengen vorhanden waren, 
wobei auffallend kurze Zellen gebildet wurden. In nitrat- und phosphat- 
armen Kulturen war bei K-Mangel ebenfalls das Dimensionsverhältnis 
nach unten gedrückt. 

5. In NO;- und PO,-armen Kulturen, die Cl-Anionen enthielten, war 
die quantitative Verminderung des Gesamtwachstums auch bei Gegen- 
wart aller anderen Ionen der Knoplösung sehr ausgesprochen — bei NO;- 
Mangel stärker als bei PO,-Mangel — sowohl hinsichtlich der Zahl der 
Zellteilungen und Neubildungen wie bezüglich der Dauer des Gesamt- 
wachstums überhaupt, das bei NO,-Mangel früher noch als bei PO,- 
Mangel fast vollständig aufhörte. 

Daneben fallen hier nun die besonderen Dimensionsverhältnisse der 
Zellen auf. Fehlten diese Anionen allein oder gleichzeitig mit SO,, so 
entstanden lange schmale Zellen mit dem Verhältnis Länge zu Breite 
gleich etwa 5—6: 1. Mangelten außerdem K oder Mg, so war das Ver- 
hältnis nur etwa 4: 1, aber immer noch größer als in vollständigen Nähr- 
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lésungen. Die haarférmige Ausgestaltung der Endzellen erfolgte nur in 
Lésungen, in denen Nitrate mangelten, niemals in phosphatarmen Medien. 

Gegenüber dem Wachstum in vollständigen Nährlösungen nahm also 
das Längenwachstum der Zellen ein auffallend großes Ausmaß an, bei 
Verringerung des Breitenwachstums, das in nitratarmen Lösungen noch 
geringer war als in phosphatarmen. 

In den Mittelwerten drückt sich das Maß des Längenwachstums der 
Zellen in nitrat- und phosphatarmen Lösungen so ziemlich gleich aus; 
betrachtet man jedoch die Fäden als Ganzes und vergleicht die Zellen im 
einzelnen, so ergeben sich manche Unterschiede. Die Dimensionen in 
phosphatarmen Lösungen sind sehr konstant. Ein Beispiel: Faden in 
29 Tagen in PO,-armer Lösung erwachsen. 

Länge der Zellen in u: 70, 67, 56, 56, 66, 50/, 56, 56, 

Breite der Zellen in u: 14, 15, 15, 15, 15, 15/, 14, 15, 

Länge: 50, 57, 56, 42, 53, 63/, 50, 56, 57, 53, 54, 63/, 

Breite: 17, 17, 16, 15, 17, 17/, 15, 16, 17, 17, 17, 17], 

Lange: 53, 63, 54, 50/, 49, 60, 63, 56, 57, 50, 57/, 

Breite: 14, 14, 15, 17/, 15, 16, 17, 17, 17, 17, 18), 

Lange: 56, 56, 53, 56, 57/, 46, 53, 53, 53, 54, 54, 60, 56, 59/, 

Des 17, TU Bee 200, 9, ee 17, 10, 17, 17.14 27, ET), 

Länge: 67, 65, 60, 46, 47, 53, 53, 53, 53/, 46, 42, 63, 70, 

Breite: 15, 15, 15, 15, 15, 17, 17, 17, 17/, 18, 14, 14, 12, 12. 
Die Striche bedeuten, daB die vorhergehende Zelle eine Kappenzelle ist. 


Anders in stickstoffarmen Lösungen. Die Breite nimmt mit jeder 
neuen Zellteilung ab. Während sonst die mit jeder Zellteilung bei Oedo- 
gonium verbundene Verschmälerung der Zellen wieder ausgeglichen wird, 
bleibt sie hier erhalten. Teilen sich die zuerst gebildeten Zellen wieder- 
holt, so kann die bei jeder Zellteilung eintretende Verkürzung nicht mehr 
ausgeglichen werden, so daß bei älteren Fäden in nitratarmer Kultur 
vereinzelt ganz kurze Zellen auftreten. Beispiel: Faden in 29 Tagen in 
nitratarmer Lösung erwachsen. 

Länge der Zellen inu: 28, 45, 42, 49/, 60, 70, 79, Haar 255. 
Breite der Zellenin u: 12, 12, 12, 12/, 10, 8, 7, 6—2. 

Das ganze Bild eines in stickstoffarmer Lösung aufgewachsenen Fa- 
dens macht den Eindruck, als ob das Längenwachstum der Zellen zwar 
stetig, doch langsam und mit geringer Energie erfolgt. Die Membran- 
deckel der Endzellen, die bei der für Oedogonium charakteristischen 
Ringbildung sonst beim Vorschieben der neuen Zellen abgestoßen wer- 
den, klappen hier nur zur Seite und bleiben rechts oder links hängen. 

Weitere Unterschiede ergaben sich bezüglich des Zellinhaltes. In den 
Zellen aller nitratarmen Kulturen war er durchaus ähnlich dem, wie ich 
ihn für Leitungswasser- und äußerst verdünnte Nährlösungskulturen an- 
gegeben habe. Die blaßgelbe Färbung, der Stärkereichtum, die kleine 
Plasmamenge in der Mitte, die Dünne des langgestreckten Wandbelages, 
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die geringe Chromatophorengröße fallen besonders auf. Mit jeder Zell- 
teilung nimmt der lebende Inhalt immer mehr ab, in den haarförmigen 
Endzellen ist er schließlich aufs Äußerste rückgebildet, seine Vermehrung 
vollkommen eingestellt. Dann hört auch zuletzt das Streckungswachs- 
tum auf, und eine Teilung kann nicht mehr eintreten. 

Phosphatarme Kulturen sind schon makroskopisch an der Färbung 
zu erkennen. Die grüngelbe Tönung unterscheidet sie von Kulturen in 
vollständiger Nährlösung, die bedeutend stärkere Färbung von den blas- 
sen nitratarm erzogenen Algen. Der Zellinhalt füllt die Zelle ähnlich aus 
wie bei Algen in vollständiger Nährlösung. Absolut scheint er, da ja die 
Zellen größer sind, sogar größer zu sein als in typischen Nährlösungs- 
zellen, relativ zur Zellengröße mindestens nicht kleiner. Aber die Zellen 
phosphatarmer Kulturen enthalten Reservestärke, wenn auch im Ver- 
hältnis zur Menge des Inhaltes bedeutend weniger als nitratarm er- 
zogene Zellen. 

Die Gesamtplasmavermehrung bei Nitratmangel aufgewachsener Fä- 
den ist also, wenn wir die geringe Zellenzahl berücksichtigen, gegenüber 
vollständiger Nährlösungskultur sehr stark reduziert. Die phosphat- 
armen Kulturen nehmen in dieser Hinsicht ähnlich wie bezüglich der 
Zellteilung eine Mittelstellung zwischen beiden ein. 

Das Verhältnis von Längenwachstum und Plasmavermehrung inner- 
halb der einzelnen Zellen ist bei Mangel beider Anionen durchaus ver- 
schieden. In phosphatarmen Kulturen war es bei größerem Ausmaß 
beider Vorgänge annähernd das gleiche wie in vollständigen Nährlösun- 
gen, in nitratarmen Kulturen war es bei Vergrößerung des Längenwachs- 
tums und erheblicher Verminderung des Plasmawachstums äußerst 
zugunsten des ersteren verschoben. In den Haarzellen war die weitest- 
gehende Verschiebung, die fast völliger Trennung gleichkam, erzielt. 

Setzt man zu den betreffenden Kulturen die fehlenden Anionen, ge- 
gebenenfalls zugleich mit den fehlenden Kationen, zu, so werden die für 
vollständige Nährlösungen typischen Beziehungen der Wachstumsvor- 
gänge zueinander wieder aufgenommen. Es erfolgt Vermehrung des plas- 
matischen Inhaltes und Ergrünung bei früherem Nitratmangel, Stärke- 
lösung und vollständige Ergrünung bei früherem Phosphatmangel. Dann 
setzt in allen Fällen Teilung und Neubildung typisch proportionierter 
Nährlösungszellen ein. Nur in der Verteilung verschieden dimensionaler 
Zellen legen die Algen dann noch Zeugnis von der früheren Kulturart ab. 

Bei aller Vorsicht, die in der Beurteilung der Wirkung von Nährsalz- 
gemischen besonders wegen der Erfahrungen über den Ionenantagonis- 
mus geboten ist, glaube ich aus der großen Übereinstimmung in allen 
entsprechenden, in ihrem Ionengehalt sonst so verschiedenen nitrat- und 
phosphatarmen Kulturen folgern zu dürfen, daß die äußere Ursache für 
die geschilderten Wachstumsverhältnisse dieser Kulturen wie der allge- 
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mein nährsalzarmen Kulturen in Leitungswasser, Chlornatri 

und Rohrzuckerlösung im Nitrat- und Phosphatmangel dieser Medien zu 
suchen ist, daß hier also Erscheinungen sogenannten Stickstoff- und 
Phosphoretiolements vorliegen, wie sie Nott (1901), BEnzckz (1903), 
ScHöNE (1906), ULLRicH (1924) u. a. beschrieben haben. 

Zusammengefaßt seien folgende Ergebnisse für das Wachstum in 
Nährlösungen hervorgehoben: 

1. Ohne Nährsalze findet auch im Licht weder Gesamtwachstum noch 
einer der drei Teilprozesse des Wachstums statt. 

2. Wenn Nährsalze in größerer Menge zur Verfügung stehen, erfolgt 
Wachstum bereits in geringerer Lichtintensität als bei Nährsalzarmut. 

3. Die Gesamtplasmavermehrung ist bei einem Nährsalzgehalt von 
0,4% Knoplösung optimal und sinkt mit fallender und steigender Kon- 
zentration. Bei Phosphatmangel ist sie geschwächt, bei Nitratmangel 
äußerst reduziert. 

4. Die Anzahl der Zellteilungen und der neugebildeten Zellen sinkt 
ebenfalls beiderseits des Konzentrationsoptimums, ist bei Phosphat- 
mangel geringer als in Knoplösung und bei Nitratmangel sehr gering. 

5. Mit Abnahme der Konzentration vom Optimum nimmt das Aus- 
maß des Längenwachstums zu, das des Breitenwachstums und der Plas- 
mavermehrung der einzelnen Zellen ab, so daß das Verhältnis von Län- 
genwachstum zu Plasmavermehrung in den Zellen bei starker Verdün- 
nung der Nährsalze zu fast völliger Trennung verschoben ist. Das gleiche 
gilt für nitratarme Kultur. 

6. In phosphatarmen Kulturen sind die Längendimensionen größer 
als in Nährlösungskulturen. Das Breitenwachstum ist kaum einge- 
schränkt. Phosphatmangel hat auf das Verhältnis von Längenwachstum 
und Plasmavermehrung keinen deutlich verändernden Einfluß gegen- 
über vollständiger Nährlösung, da das Plasmawachstum der einzelnen 
Zelle absolut größeres Ausmaß annimmt als in vollständiger Nährlösung, 
relativ zum Längenwachstum nicht geschwächt ist. 

7. In gleichzeitig nitrat- und phosphatarmen Kulturen haben die 
Wachstumsverhältnisse der Zellen im wesentlichen denselben Charakter 
wie in allein nitratarmen Kulturen. 


Allgemeine Betrachtungen. 

Die Bedeutung des Lichtes für das Wachstum ist sehr eingehend von 
Kıess (1916, 1917) am Wachstum von Farnprothallien, besonders denen 
von Pteris longifolia untersucht worden. Von einigen Ausnahmen abge- 
sehen, hat KLEBs eine antagonistische Wirkung der roten und blauen 
Strahlen festgestellt. Rotes Licht fördert nach ihm die Keimung und die 
Streckung und schränkt die Teilung ein, blaues Licht hindert die ersten 


beiden Vorgänge mehr oder weniger und fördert Quer- und Längsteilung. 


Planta Bd. 5. 35 
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Kuss führt diese Gegensätzlichkeit in der Wirkung des Lichtes dar- 
auf zurück, daß das Licht zwei Vorgänge, einen ,,phototrophischen“ und 
einen ,,photoblastischen“ veranlaßt und unterhält. Der erste ist ein 

Vorgang und besteht in der Erzeugung organischer 
Stoffe, wie Kohlehydrate. In dem anderen, der sich in bestimmter Be- 
einflussung des Wachstums, wie Volumenzunahme, innerer Sonderung, 
Zellteilung usw. äußert, vermutet KLess einen mindestens im Endergeb- 
nis photokatalytischen, arbeitsleistenden Vorgang, bei dem ein oder 
mehrere Katalysatoren gebildet werden. Die photoblastischen Licht- 
wirkungen im roten und blauen Licht sind verschieden: erstere ein Fall 
positiver, letztere ein Fall negativer Katalyse. KLEBS nimmt an, daß 
durch die Katalysatoren bei gleichzeitigem Fortgang der phototrophi- 
schen Lichtwirkung die Konzentrationsverhältnisse der gelösten plasti- 
schen Stoffe hergestellt werden, die ilırerseits die inneren Bedingungen 
für die bestimmten Wachstumserscheinungen sind. 

Es gelang bei Oedogonium nicht, irgendwelche Unterschiede in der 
Wirkung des roten und blauen Lichtes für die Gestaltung der Zellen 
innerhalb der für vegetative Entwicklung günstigen Lichtintensitäten fest- 
zustellen, wie sie KLEBs zur dargelegten Annahme bei Farnprothallien 
veranlaßten. Aber die Bildung der Zellen konnte nur im Licht und auch 
dann nur bei Gegenwart von Nährsalzen, insbesondere von Nitraten, 
erfolgen. 

Daß beide Faktoren für den Substanzaufbau des Plasmas notwen- 
diges Material liefern, also zunächst für die reine Plasmavermehrung 
trophisch wirksam sind, ist für Licht und auch wohl für Nitrate sicher. 
Findet lediglich die trophische Lichtwirkung statt, wie in nährsalzfreien 
Kulturen im Licht, so tritt nur Speicherung der Assimilate ein und jede 
Plasmavermehrung unterbleibt. Wenn bei Zusatz von Nährsalzen, ins- 
besondere von Nitraten, im Licht sich dann Plasmavermehrung und in 
der Folge die anderen Wachstumsvorgänge vollziehen, so könnte man 
zunächst, wenn man nur die vegetative Entwicklung von Zoosporen in 
höheren Lichtintensitäten betrachtet, annehmen, daß jetzt eben die 
trophische Nährsalzwirkung einsetzt, und daß vorher das Wachstum 
allein wegen des Mangels notwendigen anorganischen Baumaterials 
unterblieben ist. 

Aber in äußerst niedrigen Lichtintensitäten, die an sich für Wachs- 
tum in Nährlösungen hinreichend sind, unterbleibt das Wachstum, wenn 
Nährsalze nur in geringen Mengen da sind, die an sich wieder wenigstens 
für geringes Wachstum in höheren Lichtintensitäten genügen. Höhere 
Lichtintensität fördert also die Wirkung der Nährsalze. Dadie trophischen 
Wirkungen beider Faktoren sich nicht gegenseitig ersetzen können, muß 
geschlossen werden, daß Licht und von den Nährsalzen besonders die 
Nitrate neben ihrer trophischen Wirkung noch in einer anderen Weise 
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wirksam fiir das Wachstum sind, in der die Faktoren sich gegenseitig 
oder wenigstens der eine den anderen férdern kann. 

Eine solche Wirkung, die zugleich von Wachstum begleitet ist, be- 
obachtet man inalten, mit Reservestoffenreich versehenen Zellen. Im Dun- 
keln erfolgt in Nährlösung, ohne daß eine Gesamtplasmavermehrung und 
weiterhin Teilung und Streckung eintreten, langsame Auflösung der 
Speicherstoffe. Nährsalze veranlassen also das vorhandene Plasma zu einer 
katalytischen Leistung. Wie diese im Endresultat katalytische Wirkurg 
der Nährsalze zustande kommt, welche Vorgänge und Zustandsänderun- 
gen des Plasmas oder einzelner Funktionsbereiche zuerst durch sie ange- 
regt; werden, die ihrerseits erst die Katalyse bewirken und ermöglichen, 
ist nicht zu sagen. 

Aber jedenfalls genügt sie nicht, um genügende Mengen plastischen 
Materiales in geeigneter Form bereit zu stellen, um mehr als vielleicht 
erste Stadien der Plasmavermehrung, oder um vollständige zu weiteren 
Wachstumsprozessen befähigte Organisation des Plasmas in die Wege 
zu leiten. Es tritt in sehr vielen, wenn auch nicht in allen Zellen Zoo- 
sporenbildung ein. Im Licht, haben wir gesehen, wird die Auflösung der 
Stärke erheblich beschleunigt. In vielen, aber bedeutend weniger Zellen 
erfolgt Zoosporenbildung, in den meisten anderen Zellen wird die gleich- 
zeitig einsetzende Plasmavermehrung, der alsbald Teilung und Streckung 
folgen, augenfällig. 

Das läßt mich annehmen, daß zwischen dieser Wirkung des Lichtes, 
durch welche die infolge Nährsalzwirkung eingeleitete Katalyse der Spei- 
cherstoffe beschleunigt wird, und der im Licht zunächst zu beobachtenden 
Plasmavermehrung ein ursächlicher Zusammenhang besteht, daß in ihr 
die zweite vorhin geforderte Lichtwirkung gegeben ist. Wenn ihr Aus- 
fall das Wachstum in Nährlösung im Dunkeln verhinderte, kann sie als 
photoblastische Lichtwirkung im Sinne von KLEBS bezeichnet werden. 

Wie sie im einzelnen zustande kommt, entzieht sich wie bei den von 
KLeBs angenommenen, Streckung fördernden bzw. verzögernden photo- 
blastischen Lichtwirkungen desroten und blauen Lichtes genauerer Kennt- 
nis. Man kann mit KLEBS an die Bildung von Katalysatoren denken, 
aber es ist auch möglich, daß das Licht nur auf eine sich im Plasma voll- 
ziehende Teilerscheinung der zur katalytischen Nährsalzwirkung führen- 
den Erscheinungsfolge fördernd wirkt oder einen hierbei beteiligten Zu- 
stand des Plasmas oder eines Funktionsbereiches desselben die Reaktion 
begünstigend beeinflußt. 

Nach allem scheinen mir die Verhältnisse bei Oedogonium folgender- 
maßen zu liegen: Wenn Reservestoffe vorhanden sind, kann katalytische 
Nährsalzwirkung ohne Licht stattfinden und genügt, um die inneren Be- 
dingungen für Zoosporenbildung zu schaffen. Durch gleichzeitige photo- 
blastische Lichtwirkung werden diese inneren Bedingungen in den mei- 
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sten Zellen schnell überholt, so daB weniger Zellen zur Zoosporenbildung 
kommen, und die neuen inneren Bedingungen werden hergestellt, unter 
denen die trophische Salzwirkung in der Plasmavermehrung zur Geltung 
kommen kann. Die photoblastische Lichtwirkung kann nur bei Nähr- 
salzwirkung in Erscheinung treten, ist aber nicht auf Licht bestimmter 
Wellenlange in fiir vegetative Entwicklung giinstigen Lichtintensitaten 
beschränkt. Photoblastische Licht- und katalytische Nährsalzwirkung 
verhindern gemeinsam dann Speicherung der weiterhin durch trophische 
Lichtwirkung neu entstehenden Assimilate und halten sie der trophischen 
Nährsalzwirkung zur Verfügung, so daß alle Baumaterialien nun der 
Plasmavermehrung und den weiteren Wachstumsvorgängen zugute 
kommen. 

Ein Unterschied ist noch zu bemerken. Das Ausmaß der Plasma- 
vermehrung innerhalb der Zelle ist nicht von der Steigerung der Licht- 
intensität abhängig, sondern lediglich vom Nährsalz — insbesondere vom 
Nitratgehalt des Mediums. Vom Licht mag die Geschwindigkeit der Ver- 
mehrung abhängen. Steigerung des Nitratgehaltes bewirkt größere Menge 
des Inhaltes. 

Streckungswachstum und Teilung erfolgten in allen meinen Ver- 
suchen stets in Zusammenhang mit der Plasmavermehrung. Streckungs- 
wachstum wurde nur gleichzeitig oder in unmittelbarer Folge beobachtet, 
Teilung nur in unmittelbarer Folge bei günstigsten Bedingungen von 
Licht und Nährsalzen, sonst erst mehr oder weniger lange nach Abschluß 
der Plasmavermehrung. Infolgedessen läßt sich aus dem Ausbleiben 
beider Vorgänge im Dunkeln oder bei Mangel an Nährsalzen nichts ent- 
nehmen, was dafür spräche, daß einer der Faktoren für den Eintritt 
beider Prozesse in anderer, mehr direkter Weise in Betracht käme, als 
indem er Einfluß auf den Eintritt oder Verlauf der gleichzeitigen oder 
vorangehenden Plasmavermehrung hat. 

Es bleibt zu untersuchen, wie weit beide Faktoren den Verlauf und 
das Ausmaß des gleichzeitig mit Plasmavermehrung erfolgenden Strek- 
kungswachstums und die gleichzeitig sich vollziehende Realisation des 
Gesamtursachenkomplexes für die Teilung oder den Beginn dieser Re- 
alisation während der Plasmavermehrung beeinflussen. 

Steigerung der Lichtintensität konnte unter gleichen Nährsalzverhält- 
nissen keine Steigerung des Ausmaßes des Streckungswachstums bewir- 
ken, verzögerte andererseits aber auch nicht die mit der Plasmavermeh- 
rung eintretende Streckung gegenüber der Plasmavermehrung, so daß 
in stärkeren Lichtintensitäten kürzere aber inhaltsreichere Zellen aufge- 
treten wären. Streckungswachstum und Plasmavermehrung erfolgen in 
gleichem Verhältnis zueinander. Eine wichtige Teilkomponente des 

hstums konnte ja auch im Dunkeln erfolgen. Auf die 
Plasmastreckung hatte das Licht offenbar keinen Einfluß. 
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Die Realisation des Ursachenkomplexes fiir die Teilung war mit stei- 
gender Lichtintensität beschleunigt, so daB die Intervalle zwischen Voll- 
endung der Plasmavermehrung und Teilung immer kürzer waren. Licht 
dürfte also auf den Verlauf beider Vorgänge nur insofern EinfluB haben, 
als es die Geschwindigkeit der Plasmavermehrung und damit die Ge- 
schwindigkeit der Leistungen des Plasmas für beide Vorgänge fördert. 

Verwickelter liegen die Verhältnisse für die Nährsalze. Nitrat- und 
Phosphatmangel verschob die drei Wachstumsprozesse gegeneinander in 
verschiedener Weise. Daß bei Nitratmangel mit der äußerst einge- 
schränkten Plasmavermehrung die Leistungen des Plasmas für die Re- 
alisation des Ursachenkomplexes der Teilung stark herabgesetzt und da- 
mit die Teilung sehr verzögert wird, stimmt mit den gleichen Erschei- 
nungen bei günstiger Nitratmenge in schwachem Licht überein und zeigt 
im Verein mit den Versuchen in verschiedenen Nährlösungskonzentra- 
tionen und verschiedenen Lichtintensitäten, wie stark die Vorbereitung 
der Teilung während der Plasmavermehrung mit deren Intensität und 
der gleichzeitigen Steigerung der Leistungen des Plasmas dafür zu- 
sammenhängt. Ob die Nitrate über die Bedeutung für die Plasmaver- 
mehrung hinaus noch für die Vorbereitung der Teilung wirksam sind, 
ist nicht ersichtlich. 

Bei günstigem Nitratgehalt aber Phosphatmangel war nun die Ver- 
mehrung mindestens des Cytoplasmas und der Chromatophoren im Ver- 
hältnis zu dem Ausmaß, das in vollständiger Nährlösung, also bei Gegen- 
wart von Phosphaten erzielt wurde, absolut gesteigert,-und doch war die 
Teilung erheblich verzögert. Danach dürfte die Gegenwart von Phospha- 
ten auf die Plasmavermehrung und die Realisation der Teilungsursachen 
eine antagonistische Wirkung haben in dem Sinne, daß die Plasmaver- 
mehrung eingeschränkt, die Verwirklichung der Teilungsursachen be- 
schleunigt wird. 

Worin die einschränkende Wirkung bestehen mag, zum Teil viel- 
leicht in der Beförderung des zweiten Vorganges oder in der Abkürzung 
der Dauer des ersten, läßt sich nicht sagen, da die Gründe für den Ab- 
schluß der Plasmavermehrung in den Zellen nicht bekannt sind. Bei 
der die Teilung beschleunigenden Wirkung wird man an die Notwendig- 
keit des Phosphors für den Substanzaufbau der Nukleine denken. 

Das Streckungswachstum in die Länge nahm bei Nitrat- und Phos- 
phatmangel gleichzeitig erheblich größeres Ausmaß an als in vollstän- 
diger Nährlösung, das eine Mal bei eingeschränkter, das andere Mal bei 
gesteigerter Plasmavermehrung der Zelle. Der Grund liegt darin, daß 
die Komponente des Streckungswachstums, die für die äußere Gestalt, 
das erzielte ,,Wachstumsbild“‘ maßgebend ist, in ihrer Größe von der 
Oberfläche des Plasmas abhängig ist und nicht von der Menge des er- 
zeugten Plasmas. 
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Bei Nitratmangel war bei geringer Plasmamenge die Längsstreckung 
des Plasmas und damit die Plasmaoberfläche sehr groß. Erhöhung des 
Nitratgehaltes allein steigerte zwar die Plasmavermehrung, wirkte aber 
der ausgedehnten Lagerung entgegen. Wie diese Wirkung der Nitrate 
zustande kommt, kann ich nicht sagen. Vielleicht spielt die Bedeutung 
des NO;-Anions für die Viskosität des Plasmas eine Rolle dabei. Die 
größere Plasmamenge war geschlossener gelagert, so daß der Mantel des 
Plasmazylinders bei dichterer Füllung keine wesentlich geringere Höhe 
hatte als in stickstoffarmen Medien, solange die Plasmavermehrung nicht 
fast vollständig eingestellt war. Der Nitratgehalt der Lösung beeinflußt 
demnach nur die primäre Komponente des Streckungswachstums, die 
Plasmastreckung. Nitrate haben auf die Plasmastreckung und die 
Plasmavermehrung antagonistische Wirkung, so daß die Wirkung der 
Nitrate, solange Plasmavermehrung in einiger Intensität erfolgt, in der 
Längendimension der Zelle nicht wesentlich zum Ausdruck kommen 
kann, indem bei Mangel an Nitraten die Plasmastreckung, bei Gegen- 
wart von Nitraten die Plasmavermehrung die Größe der membran- 
erzeugen jen Oberfläche bestimmt. 


Die groBe Langendimension in phosphatarmen Kulturen beruht dann 
im wesentlichen auf der starken Plasmavermehrung infolge des Stick- 
stoffgehaltes dieser Kulturen. Nur bei äuBerst gehemmter, fast voll- 
ständig sistierter Plasmavermehrung konnte der iiberwiegenden bis zur 
Erschépfung des Plasmas stattfindenden Plasmastreckung nicht die 
Waage gehalten werden. 


Uber die Beziehungen der einzelnen Faktoren zum Breitenwachstum 
geben die mitgeteilten Versuche wenig Auskunft. Die Breite der Zellen 
wird zunächst durch die Breite der Zoosporen oder der Mutterzelle indu- 
ziert. Im groBen und ganzen scheint das Breitenwachstum mit dem Aus- 
maß der Plasmavermehrung zu korrespondieren. Es war besonders in 
stickstoffarmen Kulturen am geringsten. Aber gewiß spielen noch andere 
Faktoren, wie die Streckung des Plasmas in die Länge, die Lage der 
Zelle im Zellverbande usw. dabei eine Rolle, die sich bei den geringen 
Differenzen in der Breite schwer mit einiger Sicherheit beurteilen läßt. 


Haben nach allem Nitrat- und Phosphatmangel wohl für die Längen- 
dimension der Zellen den gleichen Effekt, so sind doch Stickstoff- und 
Phosphoretiolement in ihrem Wesen ganz verschiedene Erscheinungen. 
Stickstoffetiolement der Zellen ist eine aus geringer Plasmavermehrung, 
starker Längslagerung (Streckung) des Plasmas, langsamer Realisation 
der Teilungsursachen und Flächenwachstum der Membran als Komponen- 
ten sich ergebende Wachstumserscheinung. 

Phosphoretiolement der Zellen ist eine aus starker Plasmavermehrung, 
kompakter Lagerung (geringe Streckung) des Plasmas, langsamer Realisa- 
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tion der Teilungsursachen und Flächenwachstum der Membran als Kom- 
ponenten entstehende Wachstumserscheinung. 

Die verschiedene Größe stickstoff- und phosphoretiolierter Algenfäden 
folgt aus dem verschiedenen Maße der Plasmavermehrung und der ver- 
schiedenen Dauer der Realisation der Teilungsursachen. 

Die optimalen Bedingungen für die gesamtvegetative Entwicklung der 
Pflanzen sind nicht für alle Teilkomponenten des Wachstums optimale 
Bedingungen. 

Zusammengefaßt stellt sich auf Grund der Beobachtungen und Über- 
legungen das Verhältnis der Außenbedingungen zu den einzelnen Teil- 
vorgängen und zur Gesamtwachstumserscheinung bei Oedogonium pluviale 
folgendermaßen dar: 

Steht Licht zur Verfügung, aber fehlen Nährsalze, so erfolgt allein 
Assimilation der Kohlensäure und Speicherung der erzeugten Assimilate. 
Stehen weiterhin geringe Mengen von Nährsalzen zur Verfügung, so sind 
zunächst die Bedingungen für geringe Vermehrung des Plasmas, aber 
für ausgiebige Längsstreckung und für die Verwertung eines Teiles der 
erzeugten Assimilate zum Flächenwachstum der Membran gegeben, so 
daß das Maß des Längenwachstums das der Plasmavermehrung über- 
wiegt. Langsam stellen sich die Bedingungen der Teilung her. 

Steigerung des Phosphatgehaltes ändert daran wenig oder nichts. — 
Stickstoffetiolement. Die übrigen Assimilate werden gespeichert. 

Durch alleinige Steigerung des Nitratgehaltes werden die Bedingun- 
gen für die Plasmavermehrung gebessert, aber der Streckung des Plas- 
mas wird entgegen gewirkt, so daß das Streckungswachstum immer mehr 
dem Maße der Plasmavermehrung genähert wird. Bei der Steigerung der 
Plasmavermehrung bedeutet das keine Verringerung des Flächenwachs- 
tums der Membran. Ein geringer Teil der Assimilate kann gespeichert 
werden. Die Bedingungen der Teilung werden schneller verwirklicht. — 
Phosphoretiolement. 

Steigerung des Phosphatgehaltes bewirkt weitere Beschleunigung der 
Realisation der Teilungsursachen. Speicherung der Assimilate findet 
nicht mehr statt. Die Plasmavermehrung wird früher eingestellt, so daß 
die Zellen kürzer werden als bei alleinigem Nitratgehalt des Mediums. 

Weitere Steigerung des Lichtes fördert, ohne Einfluß auf die Lagerung 
des Plasmas zu haben, die Vermehrung des Plasmas und seine Leistungen 
für die Realisation der Teilungsursachen und das Flächenwachstum 
der Membran, so daß bei schnellerer Realisation der Teilungsursachen 
und früherem Abschluß der Plasmavermehrung die Zellen nach Dimen- 
sion und Inhalt gleich bleiben. 

Daß Oedogonium in diesen Verhältnissen manche Unterschiede zu 
anderen Pflanzen zeigt — ich denke an das Fehlen eines Phosphoretiole- 
ments bei vielen Pflanzen, an den Ausfall des Dunkeletiolements bei 
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Oedogonium —, und daB auch Unterschiede gegeniiber ähnlichen Etiole- 
mentserscheinungen bei anderen Pflanzen, besonders bei Pflanzen mit 
differenzierten Geweben vorliegen werden, ist bei den verschiedenen 
Stoffwechselverhältnissen in den Pflanzen begreiflich und zu erwarten. 
Schon dem Licht gegenüber war das Verhalten der von KLEBs unter- 
suchten Farne sehr mannigfaltig. Aber darin stimmen meine Befunde 
bei Oedogonium mit denen von KıeBs doch überein, daß auch sie zeigen, 
wie quantitative Veränderungen in der Kombination ,,der äußeren allge- 
meinen und wesentlichen Lebensfaktoren‘‘ quantitative Wirkungen in den 
einzelnen Wachstumserscheinungen hervorrufen, daß das Ausmaß dieser 
Effekte für die einzelnen Komponenten verschieden ist, und wie diese 
Verschiedenheit sich in dem vegetativen Entwicklungszustand, in der 
Gestalt und dem Inhalt der einzelnen Zellen und der ganzen Pflanzen 
ausdrückt. 





Literatur. 


Benecke, W.: Über die Keimung der Brutknospen von Lunularia cruciata. Mit 
vergleichenden Ausblicken auf andere Pflanzen. Botan. Zeitg. 61. 1903. — Ders. 
und Jost, L.: Pflanzenphysiologie. 4. Aufl. Jena 1923/24. — Freund, H.: Die Ab- 
hängigkeit der Zelldimensionen von Außenbedingungen. Versuche mit Oedogonium 
pluviale. Ber.d.dtsch. botan. Ges. 1923. — Fritseh, F. E.: The Structure and 
Development of the young plants in Oedogonium. Annals of Botany 16. 1502. 
— Keller, J. A.: A peculiar condition of Oedogonium. Proc. Acad. of Nat. Sc. 
Philadelphia. 1901. — Klebs, G.: Zur Entwicklungsphysiologie der Farnprothal- 
lien. Sitzungsber. d. Heidelberg. Akad. d. Wiss., Mathem.-naturw. Klasse Teil 1. 
1916. Teil2 u. 3. 1917. — Küster, E.: Aufgaben und Ergebnisse der entwicklungs- 
mechanischen Pflanzenanatomie. Progressus rei botanicae 2. Jena 1908. — Ders.: 
Pathologische Pflanzenanatomie. 3. Aufl. Jena 1925. — Laage, A.: Bedingungen 
der Keimungen von Farn- und Moossporen. Diss. Halle 1906. — Noll, Fr.: Über 
das Etiolement der Pflanzen. Sitzungsber. d. niederrhein. Ges. Bonn 1901. — 
Prat, S. und Malkowsky, K. M.: Ursachen des Wachstums und der Zellteilung. 
Protoplasma 2. 1927. — Raeiborski, E.: Über den Einfluß äußerer Bedingungen 
auf die Wachstumsweise des Basidiobolus ranarum. Flora 82. 1896. — Ders.: Uber 
Schrittwachstum der Zelle. Bull. de l’acad. des sciences de Cracovie. 1907. — 
Roux, W.: Die Entwicklungsmechanik. Ein neuer Zweig der biol. Wissenschaft. 
Leipzig 1905. — Sehoene, K.: Beiträge zur Kenntnis der Keimung der Laub- 
moossporen und zur Biologie der Laubmoosrhizoiden. Flora 96. 1906. — Ull- 
rich, H.: Die Rolle der Chloroplasten bei der Eiweißbildung in den grünen Pflan- 
zen. Zeitschr. f. Botanik 16. 1924. 


(Aus dem Botanischen Institut Göttingen.) 


DIE BEDINGUNGEN DES NACHTLICHEN BLUHENS 
VON CEREUS GRANDIFLORUS. 
Von 
TH. SCHMUCKER. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 27. Januar 1928.) 


Die geheimnisvollen Schleier, die für das große Publikum die Blüte 
der Königin der Nacht umgeben, sind auch in der Wissenschaft noch 
nicht gelüftet. Außer dem rein Phänologischen scheint so gut wie nichts 
bekannt zu sein: das war das überraschende Ergebnis der Literatur- 
durchsicht nach Abschluß der Versuche, welche zunächst mehr zu De- 
monstrationszwecken als in der Absicht, etwas Neues zu finden, ange- 
stellt wurden. Es mag immerhin sein, daß an versteckter Stelle vielleicht 
im älteren Schrifttum die eine oder andere Angabe zu finden wäre, wenn 
auch die Nachforschung an Hand der Referatenblätter usw. für den 
Zeitraum der letzten 100 Jahre nur sehr weniges ergab. Jedenfalls 
findet man in den Lehr- und Handbüchern nichts, was über den ein- 
fachen Tatbestand hinausginge. Der unabsehbaren Menge von Schil- 
derungen in Wort (z.B. FRIEDRICH RATZEL in „Glücksinseln und 
Träume‘‘) und Bild mit belehrender, künstlerischer, lyrischer oder sen- 
sationeller Tendenz steht also kaum eine tiefer schürfende wissenschaft- 
liche Literatur gegenüber. Zum Teil mag das in der Empfindlichkeit der 
Pflanze im blühreifen Zustand begründet sein, die das Experimentieren 
erschwert, zum Teil sicher in der bekannten Eigenschaft des blühenden 
Cereus als sakrosanktes Schauobjekt, das außerdem gewöhnlich in nicht 
allzu reichlicher Menge zur Verfügung steht. 

Nach gelegentlichen Beobachtungen wurde die experimentelle Unter- 
suchung im Jahre 1926 in beschränktem Maße begonnen, mit völlig un- 
zureichendem Ergebnis, da mit abgeschnittenen Blüten und allzu man- 
gelhaftem Versuchsbehelf gearbeitet werden mußte. Im folgenden Jahre 
standen zwar auch nur relativ wenige Blüten zur Verfügung ; doch wurde 
nunmehr an den unberührten Pflanzen selbst im Gewächshaus experi- 
mentiert, und dem ist der Erfolg zuzuschreiben, daß wenigstens die 
erste Hauptfrage gelöst werden konnte, zumal sich die „Königin der 
Nacht‘‘ dem Experimentator gegenüber unerwartet günstig benahm. 
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Das Gewächshaus war ein etwas veraltetes einseitiges Haus von etwa 
3 x 15 m Fläche, dessen lichtdichte Abdeckung nur mit einiger Schwie- 
rigkeit gelang. An der nach Siiden gerichteten Wand (Mauer) kletterten 
die beiden Versuchspflanzen etwa 2m empor. Der Firma Ruhstrat, 
Göttingen, bin ich für freundliche Überlassung eines langen Freiland- 
kabels, durch das die Versuche erst ermöglicht wurden, zu großem 
Danke verpflichtet. 

Die zuerst aufgeworfene Frage lautete: Wie kommt das auffallende 
Zusammentreffen der Phasen der Anthese von Cereus grandiflorus mit 
ganz bestimmten Tageszeiten zustande? Daß dabei die Lichtverhältnisse 
eine große Rolle spielen, war von vornherein wahrscheinlich, aber so 
ganz einfach liegen die Verhältnisse doch nicht. Die Schwellung der 
Knospen, die fortschreitend zur vollen Entfaltung führt, beginnt unter 


31. 


E F 





Abb. 1. 


günstigen Verhältnissen schon nachmittags gegen 4h, zuweilen noch 
früher; die abendliche Verdunkelung kann also nicht direkt das Öffnen 
induzieren, es sei denn, daß die blühreife Knospe schon gegen ganz 
schwache Lichtabnahme empfindlich ist. Aber diese letztere Annahme 
ist aus naheliegenden Gründen unwahrscheinlich. Auffallend genau fällt 
der Zeitpunkt des Beginns der rückläufigen Bewegung, die äußerst rasch 
in etwa 1 Stunde zum völligen Blütenschluß führt, mit dem Morgenlicht 
zusammen. Unter normalen Verhältnissen beginnen sich die Blüten 
nach unseren Erfahrungen ganz überraschend genau dann zu schließen, 
wenn die erste Morgendämmerung erscheint, so daß also angenommen 
werden könnte, das wieder einsetzende Licht sei die Ursache. 

In der Abbildung ist für die Nacht vom 28. zum 29. Juli 1927 der 
Verlauf der normalen Anthese eingetragen, wie er von der Versuchs- 
pflanze seit Jahren bekannt war und wiederholt genau beobachtet wurde 
(eine Blüte selbst stand in dieser Zeit nicht zur Verfügung). Die horizon- 
tale gestrichelte Linie gibt jenen Zustand an, in welchem die Schwellung 
bereits so weit gediehen ist, daß die inneren weißen Blütenblätter an 
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der Spitze auseinanderzuweichen beginnen. Der Abblühvorgang ist nur 
bis zum völligen Schluß der Blüte berücksichtigt, das Senken, das her- 
nach eintritt, nicht mehr. Im allgemeinen war der zeitliche Verlauf der 
Vorgänge auch bei wechselnder Witterung ziemlich konstant, jedenfalls 
gleichmäßiger als aus Leıcks Arbeit hervorgeht, dessen Erfahrungen 
aber sonst; bestätigt werden können (nur trat bei uns die volle Ent- 
faltung meist etwas früher ein, die rückläufige Bewegung etwas später). 
Danach verspätet sich das Aufblühen durch niedere Temperatur und 
schwaches Licht, sowie hohe Luftfeuchtigkeit am Blühtage, wobei natür- 
lich keine scharfen Grenzen zwischen ‚Normal‘ und ‚Anormal‘ bzw. 
„Geschädigt‘‘ zu ziehen sind. Unter ungünstigen Verhältnissen wird das 
ganze Phänomen unvollständig, die Blüten öffnen sich nurteilweise, und 
noch mehr als die Verzögerung des Aufblühens fällt die Verlangsamung 
der postfloralen Vorgänge auf, die statt weniger Stunden zuweilen fast 
einen ganzen Tag in Anspruch nehmen, wenn sie überhaupt zu Ende 
geführt werden. 

Bei der Untersuchung von Lebenserscheinungen in ihrer zeitlichen 
Abhängigkeit von natürlichen, periodisch wechselnden Außenfaktoren 
ist stets in Betracht zu ziehen, ob diese allein und direkt wirken, ob eine 
„Nachwirkung“ eintritt, oder ob der Rhythmus schon stabil induziert 
oder erblich festgelegt ist, wobei es hier weniger in Betracht kommt, zu 
untersuchen, wie diese Fixierung sich entwickelte. Sowohl Nachwirkung 
wie stabile Fixierung konnten die Untersuchung erschweren oder un- 
möglich machen. 

Die fortlaufende Beobachtung begann am 29. Juli 1927 morgens. 
Durch eine aus Teppichen usw. improvisierte, aber sehr gut wirksame 
Lichtschleuse an der Eingangstüre des Gewächshauses war es vom 2. Tage 
an möglich, das Haus jederzeit zu betreten, ohne den Versuchsverlauf zu 
stören. Der Umstand, daß sich mehrere Blüten kurz nacheinander ent- 
falteten, erleichterte die Arbeit sehr; doch mußte der Umstand mit in 
Kauf genommen werden, daß die Belichtungsverhältnisse bei jeder ein- 
zelnen Untersuchung gleichzeitig in die Vorgeschichte für die später sich 
entfaltenden Blüten eingingen, da ja das ganze Gewächshaus als einziger 
Versuchsraum diente. In der Abbildung ist zu oberst die Stundenein- 
teilung eingetragen (die Mittagsstunde ist dünn, die Mitternachtsstunde 
dick bis unten durchgezogen), darunter sind die natürlichen Belichtungs- 
verhältnisse im Tagesrhythmus einschließlich der Dämmerungserschei- 
nungen angegeben. Die nächste Querzeile deutet die tatsächlichen Licht- 
verhältnisse im Versuchsgewächshaus an. Die Kurven sind so zu ver- 
stehen, daß ihr linker Anfangspunkt die Zeit der ersten Anzeichen des 
Aufblühens festlegt, ihr Schnittpunkt mit der gestrichelten Horizon- 
talen die Zeit des Auseinanderweichens der inneren Perianthblätter an 
der Spitze, während die horizontale Apexlinie die Dauer der vollen Öff- 
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nung angibt, das rechte Ende endlich die Zeit des vollzogenen Bliiten- 
schlusses. Die künstliche Beleuchtung geschah mit einer 300-Watt- 
in jeweils noch anzugebender Weise. 

Die Sonne geht in der fraglichen Zeit in Göttingen zwischen 4:/, und 
43/,> auf, zwischen 20 und 20*/," unter, die Bürgerliche Dämmerung 
setzt zwischen 33/, und 4h ein und endet um 21" herum. Merkliches 
Morgenlicht ist etwa von 3b an wahrzunehmen, die Abenddämmerung 
dauert bis gegen 22h. Der eigentliche Tag ist also ungefähr 15 */, Stun- 
den lang. (Genaue Daten für 1. August 1927 in M.E.Z. unter Berück- 
sichtigung der Refraktion nach freundlicher Mitteilung von Herrn Priv.- 
Doz. Dr. H. Dökkıes: Aufgang 4543’, Untergang 20"11’.) 


Versuchsverlauf. 

29. Juli 1927. Morgens eine Knospe (A) bliihreif. Warmer, sonniger 
Tag. Das Aufblühen von A kann als Normalfall bezeichnet werden. 
Schon um 16% beginnt die Entfaltung und ist um 20% nahezu, um 21h 
völlig beendet. Von 21b15’ ab wird das ganze Gewächshaus lichtdicht 
abgedeckt und zwar unter Zuhilfenahme von zwei- bis dreifachen Bret- 
terlagen mit Zwischenschichten von Packmaterial usw. derart, daß auch 
eine ausgezeichnete Wärmeisolierung erreicht wird, zumal die Seiten- 
wände fast überall bis nahezu zum oberen Rand im Erdboden sich be- 
finden. 

30. Juli. Blüte A beginnt sich um 3" zu schließen,was gegen 4h 
vollzogen ist. In den Morgenstunden zeigt sich, daß die Verdunkelung 
nicht restlos gelang. Es war zwar im Hause auch für das stundenlang 
dunkeladaptierte Auge völlig dunkel, aber einzelne ganz schmale Ritzen 
ließen doch etwas Licht eintreten, wenn man unmittelbar gegen sie blickte. 
Das Ergebnis lehrt, daß mit größter Wahrscheinlichkeit das Abblühen 
nicht direkt von der morgendlichen Lichtzunahme induziert wird, denn 
diese war im Versuch nahezu Null und trotzdem erfolgte das Abblühen 
normal und zur gewöhnlichen Zeit. Das könnte bedingt sein entweder 
durch außerordentliche Lichtempfindlichkeit der alternden Blüte oder 
durch Nachwirkung. Ersteres ist unwahrscheinlich, letzteres sehr wohl 
möglich. Die Temperatur schwankte in dem Hause unregelmäßig um 
maximal 1 :/,° ; die Temperaturkurve wies keinerlei Beziehungen zu den 
Blütenphänomenen auf. 

Von 7530’ wurde das Dach gerade über der nächsten blühfähigen 
Knospe B abgedeckt, die Verdunkelung in den übrigen Teilen vervoll- 
kommnet, ab 8b auch über B verdunkelt. Die Maßnahme hatte vollen 
Erfolg, keinerlei störendes Außenlicht drang mehr ein. Das Haus blieb 
von 8® ab dunkel. 

Die ersten Stadien der Öffnung von Knospe B konnten nicht beob- 
achtet werden. Da aber um 18h ganz normale beginnende Entfaltung 





Die Bedingungen des nächtlichen Blühens von Cereus grandiflorus. 553 


festgestellt wurde, die auch weiterhin wie sonst verlief, kann an einem 
normalen Beginn der Anthese nicht gezweifelt werden. Um 20530’ setzt 
das elektrische Licht ein (300-Watt-Metallfadenlampe in 1,5 m Entfer- 
nung). Mit dem künstlichen Licht ist, da eine genügend wirksame Kühl- 
vorrichtung nicht anzubringen war, eine schwache Temperatursteigerung 
verbunden. Durch Zwischenschaltung einer Glasplatte und weite Entfer- 
nung der Lampe, die sich auBerdem seitlich, nicht unter der Blüte be- 
fand, stieg aber die Temperatur in der Nahe der Bliite um nicht mehr als 
1,2° über die Gewächshaustemperatur und da diese im Laufe der Nacht 
um 0,8 fiel, so herrschte um die Blüte weitgehende Temperaturkonstanz 
mit Schwankungen nicht über 1°. Beobachtet wurde im Dunkeln beim 
äuBerst schwachen Schein einer roten Lampe. 

Mit der halbstiindigen Belichtung am Morgen des 30. Juli setzte die 
Inversion des Belichtungsrhythmus ein. Blüte B war im Dunkeln ganz 
wie sonst aufgegangen. Kurz vor ihrer maximalen Entfaltung (20%30’) 
begann die elektrische Beleuchtung. Trotzdem vollzog sich auch der 
weitere Verlauf der Anthese normal und zur ,,richtigen“ Zeit. 

Die bisherigen Versuche ergeben an Tatsächlichem: Ungefähr einen 
halben Tag nach dem Übergang Dunkel—Licht öffnet sich die reife 
Knospe, bleibt etwa 7 Stunden geöffnet und schließt sich dann rasch. 
Ob vor der Anthese Licht oder Dunkelheit herrscht, hat im Versuch 
keine Rolle gespielt, ebensowenig die Lichtverhältnisse während der 
Anthese. Das alles weist auf eine sehr stabile Präinduktion bzw. Nach- 
wirkung hin, besonders auch durch den Umstand, daß die (allerdings 
kurzfristige) verspätete Belichtung am Morgen des 30. Juli kein ver- 
spätetes Aufblühen bewirkte. Die folgenden Versuche mußten lehren, 
ob eine etwa vorhandene Nachwirkung zu brechen und damit die Kau- 
salanalyse weiter zutreiben war oder nicht. Zweierlei ergibt sich aber 
schon jetzt. Wenn, wie oben nach Leicks und unseren Erfahrungen 
angegeben, bei schlechtem Wetter die Anthese verspätet eintritt, so 
können dafür die Lichtverhältnisse am Tage des Blühens selbst nicht 
verantwortlich sein ; denn Blüte B ging nach völliger Verdunkelung nor- 
mal auf, öffnete sich allerdings nicht ganz so weit wie gewöhnlich ; doch 
blieb der Unterschied sehr gering. Die Ursache muß in der schwäthen- 
den Wirkung längerer schlechter Zeiten unseres Klimas, in zu tiefer 
Temperatur oder zu hoher Feuchtigkeit liegen, was in Anbetracht der 
Heimat von Cereus grandiflorus sehr verständlich ist und noch wahr- 
scheinlicher gemacht wird durch den Umstand, daß mit verspätetem 
Aufgehen gewöhnlich auch unvollständige Öffnung und träges Abblühen 
verbunden sind, was alles auf nicht volle physiologische Aktivität hin- 
weist. Ferner zeigt sich, daß trotz der auffallenden Koinzidenz von 
beginnendem Morgenlicht und Einsetzen des Abblühens zwischen bei- 
den Erscheinungen kein direkter Kausalzusammenhang besteht, was 











554 Th. Schmucker: 


für die Deutung biologischer Phänomene von allgemeinerem Inter- 
esse ist. 

Was den Einfluß des Wärmegangs betrifft, so sei noch an folgendes 
erinnert. Es gibt keine Belichtung ohne Erwärmung, was nicht sagen 
soll, daß nicht auch eine spezifische primäre Lichtwirkung möglich (in 
vielen Fällen ja absolut gesichert) ist. Daß aber die tägliche Wärme- 
periode für den Blührhythmus des Cereus nicht verantwortlich ist, wird, 
abgesehen von den bereits gemachten Angaben, auch dadurch wahr- 
scheinlich, daß sonst unzweifelhaft in den Gewächshäusern mit ihrem 
oft keineswegs dem Tagesrhythmus synchronen Wärmegang längst Ano- 
malien in der Blütezeit aufgefallen sein müßten. 

31. Juli. 1. August. Eine Knospe C, die dem Aussehen nach am 
31. Juli hätte aufgehen können, öffnet sich nicht, eine zweite D ist noch 
etwas weiter zurück. Beide beginnen sich zu entfalten am späten Abend 
des 1. August, also nach 21/,tagiger Belichtung im inversen Tagesrhyth- 
mus (vgl. Abbildung). Am Abend des 31. Juli fand ein mäßiges halb- 
stündiges Gewitter statt, was, wie sich zeigte, die Versuche nicht störte. 
Zunächst seien noch einige Temperaturangaben gemacht, die zeigen, daß 
ein sehr langsamer Temperaturabfall stattfand ohne merkliche Tages- 


30. VII. 21" 23,30 2. VIII. 98 21,70 


31. VII. 22h 22,70 21h 21,80 
1. VIII. 9h 22,50 3. VIII. 92 21,70 
21h 22,20 215 21,80 


4. VIII. 9 21,89. 


Die Blüten C und D brachten in unerwartet exakter Weise die Ent- 
scheidung. Blüte C war 1 m von der Lampe entfernt, Blüte D etwas 
über 4m. Da sich beide völlig gleich verhielten, bei letzterer aber infolge 
der großen Entfernung Erwärmung kaum mehr in Betracht kam, so 
beweist das einmal, daß Wärmewirkung, wie schon hervorgehoben, 
höchstens untergeordnet im Spiele ist, dann, daß innerhalb gewisser 
Grenzen die Lichtstärke nicht in Betracht kommen kann, da D 16mal 
geringere Intensität erhält als C. (In der Abbildung sind die hori- 
zontalen Teile der Kurven für C und D nur aus technischen Gründen 
getrennt.) 

Am 1. VIII. um 22530’ beginnt D ganz schwach anzuschwellen und 
öffnet sich äußerst langsam weiter, so daß am 2. VIII. 0h30’ folgender 
Zustand in kontinuierlicher Entfaltung erreicht wird: Äußere braune 
Hüllblätter annähernd parallel nach vorn gerichtet, innere weiße etwas 
gelockert, aber noch sehr wenig. Blüte C bleibt etwas im Rückstand, 
beginnt erst um 23b merklich zu schwellen, hat um 1" D aber fast erreicht. 

2. VIII. In diesem zu etwa 1/, geöffneten Zustand verharren die 
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Blüten bis gegen 8h, und der Kummer des Experimentators über dieses 
wenig erfreuliche Ergebnis wächst. Aber noch vor Wiederbeginn der 
Verdunkelung um 830’ beginnt sich D langsam weiter zu entfalten, 
C folgt nach 1/,h. Kontinuierlich geht nun die Öffnung weiter, um 10» 
ist D zur Hälfte geöffnet (äußere Hüllblätter spreizen um mehr als 90°, 
die inneren treten auseinander, so daB man in den Bliitengrund sehen 
kann), um 10530’ fast voll erblüht, um 11 in normaler maximaler Ent- 
faltung. C bleibt in jeder Beziehung zeitlich um etwa 1/,b zurück. Die 
Anthese dauert ohne äußere Veränderung bis 204, wo D sich zu schließen 
beginnt, während C noch frisch ist. Um 21% ist D schon ganz geschlossen 
und etwas schlaff, C folgt wie immer in !/, Abstand. 

Die Deutung des Versuchs kann kaum zweifelhaft sein, zumal sich 
beide Blüten musterhaft gleichartig verhielten. Die normale Tages- 
periode wirkt nach und veranlaßt die erste Öffnung. Aber die Nach- 
wirkung ist in 3 Tagen schon stark abgeklungen, sie reicht nur mehr zu, 
die Entfaltung einzuleiten und auch das erst verspätet. Man könnte an- 
nehmen, ihre Einwirkung trete zwar rechtzeitig ein, aber erst nach 
einiger Zeit werde die Schwelle zur Öffnungsinduktion überschritten 
(Intensität oder Quantität). Die inneren Vorgänge der normalen Anthese 
aber müssen offensichtlich unterbleiben oder doch ganz geschwächt sich 
vollziehen ; denn nicht nur, daß nach den normalen 7 Stunden Blühzeit 
keine rückläufige Bewegung einsetzt, sondern vielmehr, die Öffnung 
beginnt aufs neue und führt in ganz normaler Zeit zur maximalen An- 
these. Diese dauert etwas über 8 Stunden, also kaum länger als im 
Normalfall. Auch das Abblühen vollzieht sich ganz wie gewöhnlich. 
Bei oberflächlicher Betrachtung der Abbildung könnte man vermuten, 
die zweite Öffnungsperiode sei durch die einsetzende Verdunkelung, die 
Schließbewegung durch die Wiederbelichtung induziert, daß also ähn- 
liche Verhältnisse vorlägen wie sie sich im gewöhnlichen Tagesrhythmus 
auch zunächst aufdrängen. Davon ist keine Rede. Die Öffnungsbewe- 
gung setzt zum mindesten bei Blüte D schon vor der Verdunkelung ein 
(1/2 Stunde früher), nach 12stiindiger konstanter Belichtung, das 
Schließen ist bei einsetzender Belichtung schon zur Hälfte bzw. ?/, voll- 
zogen. Auch hier hat also die annähernde zeitliche Koinzidenz keine 
weitere Bedeutung. 

Im Zusammenhalt mit den natürlichen Verhältnissen lassen die bis- 
her aufgeführten Versuche folgendes erkennen. Die blühreife Knospe 
beginnt sich 111/;—12 Stunden nach einem Übergang dunkel->hell zu 
öffnen. (Im Normalfall starkes Morgenlicht um 4h, Öffnen um 16h. Im 
letztgenannten Versuch Licht um 21h; Öffnen gegen 94). Die Öffnungs- 
bewegung dauert 3—4 Stunden. Da die Blüten C und D ebenso lange 
brauchten, um von einem schon zu !/, geöffneten Stadium zur maximalen 
Öffnung zu gelangen, so zeigt das, daß sie etwas langsamer arbeiteten als 
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gewöhnlich. Damit im Zusammenhang steht offenbar die etwas ver- 
längerte Blütezeit (etwa 8 Stunden gegen sonst 6—7 Stunden). Das 
ändert nichts an der Feststellung, daß nur der Beginn der Blütezeit 
durch Außenfaktoren bestimmt ist, ihre Länge, d.h. die Zeit des Ab- 
blühens aber im wesentlichen durch Vorgänge in der Pflanze selbst 
bestimmt wird, vorausgesetzt, daß nicht die Ungunst der Umwelts- 
faktoren (zu tiefe Temperatur usw.) hemmend wirkt. Wir werden noch 
eine nähere Erklärung dieser Verhältnisse versuchen, die auch die ge- 
ringen Abweichungen der Blüten C und D von der Norm verständlich 
machen soll. 

3. VIII. Schon am nächsten Tage war eine weitere Knospe E blüh- 
reif. Nach dem Abend des 2. VIII. erlosch die elektrische Lampe nicht 
mehr. Es mußte sich nun zeigen, wie sich die Knospe E unter weit- 
gehender Konstanz der Außenfaktoren verhielt, ob die alte oder neue 
„Nachwirkung“ zum Durchbruch kam usw. Die Kurve läßt ohne 
weiteres erkennen, daß die ursprüngliche Periodizität fast völlig abge- 
klungen war, sich nur noch in einer geringfügigen Vorverlegung des Öff- 
nungsbeginns äußerte. Zwar begann die Knospe etwa 3 Stunden früher 
als zu erwarten zu schwellen, aber das eigentliche Aufblühen erfolgte 
doch erst 12 Stunden nach dem Lichtwechsel ; mit anderen Worten, die 
Nachwirkung, die noch am 3. Tag zu einer fast 12stündigen immerhin 
ansehnlichen Öffnungsbewegung hingereicht hatte, verringerte sich am 
4. Tag auf eine mehrstündige Verfrühung des Aufblühtermins bzw. einer 
Verlangsamung der ersten Anthesenphasen. Sonst verlief bei E die An- 
these trotz Dauerlicht und sehr konstanter Temperatur ganz normal 
und zwar der zeitlichen Einordnung nach ganz im Sinne der künstlich 
erzwungenen zweiten Periodizität. 

Das gleiche war auch der Fall bei Blüte F, deren erste Blühphasen 
nicht beobachtet werden konnten. Wahrscheinlich war hier die ,,nor- 
male“ Nachwirkung schon ganz abgeklungen, die ‚experimentelle‘ 
Rhythmik aber trotz vorhergehender 11/,tagiger Vorbelichtung mit aller 
wünschenswerten Genauigkeit erhalten. Über das Abblühen dieser 
Blüte kann nicht viel gesagt werden. Es war nämlich zu Beginn der 
Vollanthese um 11% ein Viertel der Blüte zu Untersuchungszwecken ent- 
fernt worden. Dieser Eingriff verzögerte die rückläufigen Bewegungen 
sehr, und die Blüte wurde schon vor deren Vollendung schlaff. Ohne 
diesen Eingriff wäre die Postanthese zweifellos im Sinne des punktierten 
Kurventeils erfolgt. 

Die Versuche mit den Blüten E und F stimmen vollständig mit der 
oben gegebenen Theorie überein. Nachdem es mit C und D gelungen 
war, die alte Rhythmik weitgehend zu brechen und die Pflanze einem 
neuen Rhythmus zu unterwerfen, blieb bei E und F dieser Rhythmus 
auch im Dauerlicht erhalten. Am Morgen des 4. VIII. wurde das Haus 
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abgedeckt, und die prächtig entwickelte Blüte der „Königin der Nacht“ 
eröffnete sich jetzt am Morgen, blühte den ganzen Tag im Sonnenlicht 
und schloß sich mit Beginn der Dämmerung. 

An der Blüte E wurde auch der Temperaturüberschuß in der Blüte 
über die Außentemperatur gemessen. Ein Präzisionsthermometer wurde 
tief in die Blütenröhre (ohne Berührung) eingeführt, das andere befand 
sich in 30 cm Entfernung in gleicher Höhe. Als Maximum der Eigen- 
wärme wurde 1,0° zur Zeit der vollen Öffnung gemessen (0h30’). Das 
ist zwar etwas mehr als Leck gewöhnlich fand, aber immer noch wenig 
genug. Übrigens war auch vom Blütenduft nur wenig zu bemerken. 

Vom 4. VIII. an standen zunächst keine Blüten mehr zur Verfügung. 
In den nächsten Wochen wurden mehrere Knospen noch in ziemlich 
jungem Zustand abgeworfen. Ob das durch die Versuchsmaßnahmen 
bedingt war oder nicht, läßt sich nicht sagen. Jedenfalls bleiben auch 
sonst einzelne Knospen unentwickelt. Die wenigen Blüten, die Ende 
August auftraten, waren auffällig schwächlich und wurden zu Ver- 
suchen verwendet, über die abschließend noch nicht berichtet werden 
kann, die aber im heurigen Jahr fortgesetzt werden sollen. 

Außer gelegentlichen mündlichen Mitteilungen aus Gärtnerkreisen, 
die nur von durchaus negativen Erfolgen ihrer Bemühungen, die Blüte- 
zeit der Königin der Nacht zu verlegen, berichten konnten, fand ich nur 
zwei einschlägige Literaturangaben. Gartendirektor FoRKEL zu Laeken 
ließ 1849 ein kurz vor dem Aufblühen befindliches Exemplar bis zum 
anderen Morgen in einen Eiskeller setzen. Dann wurde die Pflanze 
wieder in Licht und Wärme gebracht und öffnete nun die Blüten am 
hellen Tag. Das würde beweisen, daß mit der Sistierung der Lebens- 
vorgänge durch niedere Temperatur der ,,perzipierte Reiz‘‘ gewisser- 
maßen konserviert werden kann, um nach Wiedereintritt besserer Ver- 
hältnisse zur Wirksamkeit zu kommen. Bessıe L. Putnam berichtet 
folgendes (Versuche in Pennsylvania ausgeführt): Das Aufblühen der 
Knospen wird durch Abkühlen kurz vor der Anthese sehr verzögert. 
Eine Blüte öffnet sich morgens 8h, blüht aber im Sonnenschein sehr 
rasch ab. Bei einer Morgentemperatur von 7° (mittags nicht viel höher) 
öffnen sich zwei Blüten um 10 bzw. 11h vormittags nach wahrscheinlich 
zweitägiger Verspätung und fallen dann ebenfalls sehr rasch ab. An 
einem kalten, wolkigen Tag öffnet sich eine Blüte zwischen 9 und 10h 
morgens allmählich fast ganz. Sie wird dann abgeschnitten, ins Dunkle 
gebracht und fällt nach 31/, Stunden rasch zusammen. Eine zweite 
Blüte geht erst um !/,12h auf und blüht bald ab. Auch hier schien der 
Eintritt der Anthese sehr verzögert. Sehr viel läßt sich aus diesen Er- 
gebnissen nicht entnehmen. 

Über die Blühverhältnisse in der Heimat ist mir noch nichts bekannt 
geworden. Darüber wie über genetische Verhältnisse soll nach Möglich- 
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keit später berichtet werden. In letzterer Beziehung ist zweifellos 
interessant, daß die ganze Gruppe Selenicereus (17 allerdings zum Teil 
nur vegetativ unterscheidbare Arten nach Brirron und Rose) aus- 
nahmslos im Blütenrhythmus mit Cereus grandiflorus übereinstimmt, 
daneben Nachtblüher aber auch sonst gelegentlich in ganz anderen Ver- 
wandtschaftskreisen innerhalb der Cactaceen auftreten. Da Bastarde 
zwischen Nachtblühern und Tagblühern in Kultur vorhanden sind, so 
wird sich vielleicht noch manches in der Literatur hierüber finden lassen. 
Von Cereus Maynardi, der sehr wahrscheinlich ein Bastard von C. specio- 
sissimus mit C. grandiflorus ist, wird in der Flore des Serres et des 
Jardins de l’Europe berichtet: . .. floribus ad noctem primum expan- 
dentibus ephemeris vel subdiuturnis. Die Bliiten sollen wie bei C. spe- 
ciosissimus 3 Tage lang dauern. 

Hier soll nur noch kurz eine Theorie iiber die Bedingtheit des Bliiten- 
rhythmus ven C. grandiflorus vorgetragen werden, die als Arbeitshypo- 
these fiir den zweiten Teil dieser Untersuchungen dienen kann. Es ist 
gezeigt worden, da8 das Offnen der Bliite durch eine Belichtung 12 Stun- 
den vorher bewirkt wird. Wahrscheinlich löst das Licht in einem ge- 
wissen Zustand der Reife einen Vorgang aus, der schließlich nach längerer 
Zeit die Entfaltung bedingt. Es sind Anhaltspunkte dafür gefunden 
worden, daß hier Kohlehydratumsetzungen etwa vom Typus Stärke> 
Zucker im Spiele sind. So ließe sich auch eine Zunahme des osmotischen 
Wertes und damit die Entfaltung als Turgorbewegung verstehen. Der 
Verbrauch von Zuckern während der Anthese, der sich in der Eigen- 
wärme kundgibt, könnte wenigstenszum Teildierückläufigen Bewegungen 
und das Schlaffwerden der Blüte erklären, die nach einigen Stunden 
der Vollanthese eintreten. Mangel an Material und technische Schwierig- 
keiten verhinderten bis jetzt völlige Klärung dieser Fragen. 

Schon jetzt ist aber ein Vergleich mit den ‚Blüten‘ von Arum 
maculatum von Interesse. Auch hier öffnen sich die Blüten ganz vor- 
wiegend in den Nachmittagsstunden und gegen Abend, worauf in einer 
Nacht das weibliche Stadium als einmaliger Vorgang unter äußerst in- 
tensiver Stärkeverzuckerung und schließlich restloser Veratmung ver- 
hältnismäßig riesiger Kohlehydratmassen und starker Erwärmung ab- 
läuft. Es konnte auch hier sehr wahrscheinlich gemacht werden, daß 
die Belichtung am Morgen als Spätwirkung die Öffnung der Blüten 
induziert. Über die Vorgänge im einzelnen sind Untersuchungen im 
Gange. 

Die wiederholt erwähnten gelegentlichen Beobachtungen über den 
Einfluß von Kälte, schlechter Witterung usw. auf den zeitlichen und 
quantitativen Verlauf der Anthese von Cereus grandiflorus lassen sich 
mit unserer Hypothese wohl vereinen. Wie sich die Knospen im Dauer- 
licht oder Dauerdunkel verhalten, ist noch nicht untersucht. 
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Zusammenfassung. 


1. Die Blüten von Cereus grandiflorus beginnen die Entfaltung etwa 
12 Stunden, nachdem die blühreife Knospe aus dem Dunkeln ins Helle 
gelangt. Die Dauer der Anthese ist durch innere Gründe bestimmt, 
wobei wahrscheinlich Kohlehydratumsetzungen entscheidend im Spiele 
sind. Die Zeit des Abblühens ist also durch die Zeit des Aufblühens 
festgelegt, nicht durch weitere Beeinflussung von außen, etwa die Däm- 
merung. Ebensowenig veranlaßt die Lichtabnahme am Nachmittag und 
Abend das Aufblühen. 

2. Es ist durch inversen Beliöhtungsrhythmus gelungen, die Königin 
der Nacht zum Blühen am Tage zu zwingen. 

3.-Die normale Rhythmik macht sich noch am 3. Tag der inversen 
Belichtung als Nachwirkung in untergeordneter Weise geltend, ist am 
4. Tag nur mehr ganz schwach wahrnehmbar, am 5. wahrscheinlich schon 
abgeklungen. Der induzierte inverse Rhythmus ist nach dreitägiger 
Einwirkung schon so fest verankert, daß er mindestens 2 Tage lang im 
Dauerlicht nachwirkt. 
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KURZE MITTEILUNG. 


NACHTRAG ZU MEINER ARBEIT: 
»ÜBER BILDUNGSANOMALIEN BEI CHARA“. 
Von 
Tu. SCHMUCKER 


(Göttingen). 
(Eingegangen am 16. Februar 1928.) 


Wie ich leider erst jetzt sehe, ist mir bei der Anfertigung der in der 
Überschrift genannten Arbeit trotz umfangreichen Literaturstudiums 
eine einschlägige Arbeit entgangen und zwar die bei weitem interes- 
santeste und wichtigste. In Flora 110 (1918) beschreibt GoEBEL eine 
große Zahl von anomalen Gebilden bei Chara foetida, die an Stelle der 
normalen Gametangien auftraten, als er Kulturen im Zimmer bei ge- 
minderter Beleuchtung beobachtete. Es war ihm, wie er schreibt, 
weniger darum zu tun, die Außenbedingungen, die zu Vergrünungen 
führen, im einzelnen zu ermitteln, als die dabei eintretenden Gestaltungs- 
verhältnisse festzustellen und vom allgemein morphologischen Stand- 
punkte auszuwerten. Da Vergrünung von Gametangien sonst nur 
schwer zu erzielen ist, so hätten wir in Chara foetida eine Pflanze, an der 
so rasch und sicher wie kaum bei einer anderen diese Erscheinung hervor- 
gerufen werden könnte. 

Im Anschluß an Untersuchungen ähnlicher Art an Nitella opaca, die 
hauptsächlich ,,verungliickte Versuche zur Antheridienbildung und 
Oogonien‘‘ ergaben, und an Beobachtungen von ERNST über Pseudo- 
hermaphroditismus an wild wachsenden Exemplaren von Nitella syncarpa 
meint GOEBEL: ,, Das schließt nicht aus, daß die Reaktionsfähigkeit der 
einzelnen Exemplare eine verschiedene und daß diese Verschiedenheit 
eine genetisch bedingte ist.“ Ich glaube nach den Erfahrungen mit mei- 
nem Material, dessen Anomalien denen, die GOEBEL beobachtete, weit- 
gehend glichen, diesen Satz besonders unterstreichen zu müssen. Erst 
eine genaue Beobachtung unter verschiedenen, exakt definierbaren Be- 
dingungen wird zusammen mit der genetischen Analyse ermitteln lassen, 
was an den merkwürdigen Anomalien genetisch, was modifikativ bedingt 
sei. Diese Untersuchungen liegen noch nicht vor, und wenn ich schon 
jetzt diese kurze Notiz veröffentliche, so geschieht das einmal, um mög- 
lichst bald den seiner Zeit unterlassenen Hinweis auf die Arbeit GOEBELS 
nachzuholen, und dann um zu begründen, weshalb ich dem genetischen 
Moment in meinen Beobachtungen eine größere Rolle einräumen möchte. 
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Chara foetida und contraria sind häufige, weit verbreitete, polymorphe 
Sammelarten. Wenn sich bei ihnen ganz allgemein jene Anomalien durch 
partiellen Lichtentzug hervorrufen lieBen, so ware nicht recht verstand- 
lich, warum diese héchst auffallenden Erscheinungen im Freien wie in 
Kultur so sehr selten bisher beobachtet (bzw. beschrieben) wurden. 
Übrigens beziehen sich alle drei bisher bekannt gewordenen Fälle (Lösch, 
GOEBEL, SCHMUCKER) auf Chara foetida bzw. die zum Teil schwer ab- 
trennbare Chara contraria. Mein Ausgangsmaterial wuchs unter günstig- 
sten Ernährungsverhältnissen in fast vollem Sonnenlicht in geringer 
Wassertiefe. Ein einziges Exemplar, bei der Entdeckung noch sehr klein, 
wies die beschriebenen Vergrünungserscheinungen auf, alle übrigen unter 
(soweit beurteilbar) gleichen Bedingungen stehenden blieben dauernd 
völlig normal. Die bisherigen, freilich bezüglich der Konstanz und De- 
finiertheit der Lebensbedingungen nicht allen Ansprüchen genügenden 
Kulturerfahrungen zeigten, daß die anomale Rasse stets anomal blieb, 
wenn das auch äußerlich in recht verschieden starkem Grad zutage trat, 
daß dagegen die normale Rasse nur ganz vereinzelt und in sehr schwa- 
chem Maße ähnliches aufwies. Das weist alles darauf hin, daß es Sippen 
von Chara foetida bzw. contraria gibt, die sich in ihrer Reaktionsfähigkeit 
auf Außenfaktoren anders verhalten als die übrigen (wahrscheinlich dies- 
bezüglich auch anders als die anderen Chara-Arten), d. h. bei denen in 
einem noch nicht genau ermittelten, anscheinend sehr breitem Intervall 
verschiedener Lebensbedingungen an Stelle von normalen Gametangien 
+ komplizierte Gebilde auftreten, deren erste Entwicklungsstadien wohl 
als Vergrünung bezeichnet werden können, während das Endstadium sehr 
oft gerade in einer „Gametangiensucht‘‘, in einer abnormen Häufung von 
Gametangien, besteht. Die kausale entwicklungs-physiologische Betrach- 
tung auf Grund genetischer und modifikativer Einflüsse dürfte es im 
einzelnen mit recht komplexen Verhältnissen zu tun haben, zumal ja im 
Entwicklungsablauf jeder zeitlich nachfolgende Gestaltungsprozeß mit 
abhängt von den bereits ausgebildeten Systemteilen, wodurch etwa die 
Versorgung mit Nährstoffen, Korrelationen usw. verändert werden 
können. So kann es vielleicht kommen, daß einer ursprünglichen ,,vege- 
tativen‘‘ Vergrünung doch noch reichliche Bildung von Gametangien 
folgt. 

Es ist immer ein guter Prüfstein dafür, ob eine Theorie richtig und 
umfassend genug ist, wenn sich genau voraussagen läßt, was sich bei 
einer gegebenen Bedingungskonstellation schließlich ereignen wird (vgl. 
die guten Ergebnisse in dem Experiment GoEBELs). In dieser Beziehung 
waren die Überwinterungskulturen unserer Chara von Interesse. Sie 
befanden sich von Oktober bis jetzt (Mitte Februar) bei einer Temperatur 
von etwa 10° (zuweilen auch wesentlich weniger) in sehr gedämpftem 
Lichte. Man hätte nun vielleicht vermuten können, die Vergrünungen 
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usw. waren besonders reichlich aufgetreten, da, wie das Folgende zeigt, 
das Wachstum keineswegs eingestellt wurde. Aber im Gegenteil, die 
Anomalien verschwanden zwar nicht, traten aber qualitativ wie quantita- 
tiv ganz auffailend zuriick. Gametangien wurden reichlich gebildet (zeit- 
weise allerdings spärlicher), und dann war die Protandrie in den einzelnen 
Gametangiengruppen viel ausgesprochener als gewöhnlich. In ganz un- 
erwarteter Weise aber hatten die Pflanzen zum großen Teil gerade in den 
ungünstigsten Monaten vorzugsweise die weiblichen Gametangien ganz 
normal ausgebildet, während die männlichen klein und verkümmert blie- 
ben oder ganz abortierten, in einem Grade, daß oft mehrere Quirle hinter- 
einander fast rein weiblich waren, d. h. nur junge kräftige Eiknospen 
trugen. Genauere Untersuchung ergab einwandfrei, daß es sich dabei 
nicht um extreme Protandrie handelte. Im einzelnen die Beobachtungen 
an diesen Kulturen zu schildern ist untunlich, da sie nicht unter ent- 
sprechenden Kautelen durchgeführt waren. Erwähnt sei lediglich, daß 
im Gegensatz zum Sommer jetzt gelegentlich auch Veränderungen im 
Antheridiumast auftraten, dergestalt, daß in ihm noch ein Knoten ein- 
geschoben wurde, an dem neben + ausgebildeten vegetativen Blattchen 
noch eine Eiknospe saß (stets auf der Oberseite). In manchen Fällen 
waren die sogenannten ,,Brakteolen“, ohne ihre Einzelligkeit aufzugeben, 
ein Stück über derBasis fast rechtwinklig dichotom verzweigt, dabei von 
normaler Länge. 

Die Bedingungen für das jedenfalls morphologisch wie physiologisch 
höchst interessante Verhalten dieser Charen im einzelnen aufzuklären, 
wird Aufgabe weiterer Experimente sein. 








PFLANZENPHYSIOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN UBER DIE 
ALKALOIDE. 
L DAS NIKOTIN IM STOFFWECHSEL DER TABAKPFLANZE. 
Von 


Kurt MoTKEs 
(Halle a. d. 8.). 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 27. Januar 1928.) 


I. Einleitung. 


Die Alkaloide gehören zu den interessantesten Stoffen, die der pflanz- 
liche Organismus erzeugt. Die Eigentümlichkeiten ihrer oft kompli- 
zierten chemischen Struktur und ihre Wirkungen auf die Stoffwechsel- 
vorgänge der Tiere und des Menschen haben viele Forscher beschäftigt. 
So wurden unsere Kenntnisse ihrer chemischen und physikalischen Eigen- 
schaften sowie ihrer physiologischen Wirkungen in den letzten Jahr- 
zehnten gewaltig vermehrt. Doch ist die physiologische Bedeutung 
dieser Stoffe für den Organismus, in dem sie entstehen, in völliges Dunkel 
gehüllt trotz der vielen Versuche, auch diese Seite des Alkaloidproblems 
zu erhellen. Noch niemand vermochte einen zwingenden Beweis zu 
liefern für die Art der Entstehung dieser Stoffe und ihrer Funktion; 
und diesem Mangel an Beweisen steht andererseits eine Fülle von Hypo- 
thesen gegenüber, die in den vergangenen 50 Jahren von verschiedenen 
Forschern aufgestellt worden sind. Hier ist nicht der Ort, auf die Ge- 
schichte des Alkaloidproblems einzugehen; aber es kann gesagt werden, 
daß wohl keine aus Vorkommen und Chemismus sich irgendwie ergebende 
Möglichkeit unbenutzt gelassen wurde, eine Erklärung für die pflanzen- 
physiologische Bedeutung dieser Stoffe zu geben. Eine so bunte Mannig- 
faltigkeit widersprechender Ansichten und einander ausschließender 
Befunde experimenteller Untersuchungen findet man kaum in einem 
anderen Gebiete der Physiologie. Doch standen diesen frühzeitigen 
Klärungsversuchen auch große Schwierigkeiten entgegen durch den 
Mangel genügender Fortschritte der Hilfswissenschaften. 

Wir wollen hier lediglich zur Charakterisierung des Standes der For- 
schung auf diesem Gebiete kurz einige der wichtigsten Hypothesen über 
Bildung und Funktion der Alkaloide aufzeichnen. Ein Teil der Forscher 
nimmt an, daß diese Stoffe aus Spaltkörpern der Eiweiße entstehen 
(Pıorer 1906 II usw.), andere sehen in ihnen Produkte, die im Prozeß 
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der Eiweißsynthese aus intermediären, chemisch nicht näher charakteri- 
sierten Kérpern durch RingschlieBung und Methylierung gebildet werden 
(,,.Hobelspine“ Tscuırschs 1917; GapamEr 1913, 1925). Glauben die 
einen, in den Alkaloiden Abfallsstoffe vermuten zu müssen, die ,,nutz- 
los“, ,,unzweckmaBig“ im Getriebe des Stoffwechsels mehr zufällig ent- 
stehen, setzen sich andere für bestimmte physiologische Funktionen ein: 
die einen bewerten die Synthese der Alkaloide als einen Vorgang zur Ent- 
giftung bestimmter Zwischenprodukte oder Endprodukte des Eiweiß-, 
Nuklein- oder Chlorophyllumsatzes, vermuten in den Alkaloiden Sekrete, 
die über ihre Bildung hinaus ohne wesentliche Bedeutung für die Pflanze 
sind und meist an primärer Lagerstätte liegen bleiben; andere betonen 
die Giftigkeit der Pflanzenbasen und meinen, daß sie Schutzstoffe gegen 
Tierfraß usw. sind. Den Hormonen ähnliche Eigenschaften werden ihnen 
auch zugeschrieben, und Beobachtungen über Wanderung und Abbau 
von Alkaloiden veranlaßte verschiedene Forscher, sie als Reservestoffe 
des Stickstoffstoffwechsels anzusprechen. 

Bereits ein oberflächliches Eindringen in die Alkaloidliteratur zeigt 
aber, wie wenig bewiesen all diese Ansichten sind, und so ist bis heute auch 
keine von ihnen unwidersprochen geblieben. Trotz vielen und heftigen 
Streites ist aber die Literatur arm an solchen experimentellen Befunden, 
die nach modernen Grundsätzen physiologischer Forschung zur Fundie- 
rung von Hypothesen allein nützlich sein können. Die Erkenntnis dieser 
Tatsache und die Fortschritte der physiologischen Chemie auf anderen 
Gebieten haben nun in neuester Zeit verschiedene Forscher veranlaßt, 
an die Stelle kühner Spekulationen ein mühsames, aber auch erfolgver- 
sprechenderes, die Wichtigkeit des physiologischen Experimentes betonen- 
des Studium zu setzen und die Forschungen zunächst auf ein Alkaloid 
zu begrenzen, dafür aber in die Tiefe zu führen. Das wichtigste Ergebnis 
dieser Arbeiten, die noch keine Lösung der Alkaloidfrage zu erbringen 
vermochten, ist die Zurückhaltung gegenüber der früher als selbstver- 
ständlich hingenommenen Ansicht von der physiologischen Einheitlich- 
keit der Alkaloide. Diese Bescheidung wollen auch wir wahren und uns 
zunächst in Experiment und Schlußfolgerungen auf ein Alkaloid, das 
Nikotin, beschränken. Dadurch erübrigt es sich auch, heute schon auf 
die Geschichte des vorliegenden Problems ausführlicher einzugehen, als 
wir es in vorstehenden Zeilen getan haben. 

Bevor wir nun zur Skizzierung des eigenen Arbeitsplanes übergehen, 
müssen wir uns noch klar werden, welche Hemmungen der Lösung des 
Alkaloidproblems im einzelnen entgegengestanden haben, und weiter- 
hin, ob die Fortschritte der Wissenschaft auf anderen Gebieten, auf dem 
der analytischen und synthetischen Chemie, uns heute schon die Mittel 
bieten, dieses Problem mit einiger Hoffnung auf tiefere Klärung in 
Angriff zu nehmen. Die Chemie der letzten Jahrzehnte hat große Erfolge 
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erzielt und nicht allein die Struktur vieler wichtiger Alkaloide ermittelt, 
sondern auch diese kompliziert gebauten Stoffe synthetisch dargestellt. 
Wohl wissen wir, daß die Methoden chemischer Synthesen im Labora- 
torium andere sind als in der lebenden Natur; wir sind noch weit ent- 
fernt, die natürliche Bildungsweise selbst der wichtigsten und häufigsten 
Stoffwechselprodukte in vitro reproduzieren zu können, und wir haben 
noch keine Möglichkeit, die rätselhafte spezifische Wirkung organischer 
Katalysatoren unseren Synthesen nutzbar zu machen. Doch haben uns 
die Erfolge der Chemie über die Reaktionsmöglichkeiten der Alkaloide 
aufgeklärt; das ermöglicht uns, die Experimente planvoller zu richten 
als vordem. 

Aber nicht eine eingehende Kenntnis des Chemismus des zu unter- 
suchenden Stoffes allein gestattet uns, mit größerer Aussicht auf Erfolg 
pflanzenphysiologische Untersuchungen über die sekundären Pflanzen- 
stoffe aufzunehmen, sondern vor allem auch die Fortschritte der bio- 
logischen Wissenschaften selbst. In noch stärkerem Maße als der Mangel 
an chemischem Wissen hat der an biologischem Denken viele Arbeiten 
zu einem Mißerfolg verurteilt. Wir können bei unseren Studien die kom- 
plizierten Regulationen im Organismus nicht außer acht lassen, müssen 
vielmehr gerade ihnen unsere besondere Aufmerksamkeit schenken. 
Denn erst die Kenntnis der für das ,,Lebende“ so charakteristischen 
innigen Verkettung oft einfachster chemischer Reaktionen ermöglicht 
uns einen Einblick in ihre Physiologie. 

Die dritte Forderung, der wir gerecht werden müssen, ist die der 
Anwendung exakter analytischer Methoden. Wir fassen diesen Begriff 
im weitesten Sinne und meinen nicht allein die möglichst genaue Er- 
mittlung quantitativer Werte, sondern auch, daß diese analytischen Ope- 
rationen mit möglichst geringer Beeinflussung der allgemeinen Zusam- 
mensetzung des vorliegenden Materials vorgenommen werden. So ver- 
meiden wir tunlichst jedes Trocknen der Pflanzen und verarbeiten 
frisches Material; denn durch mannigfache Arbeiten wurde die Beein- 
flussung des Chemismus pflanzlicher Organe durch das Trocknen offen- 
sichtlich: Alkaloide schwinden, Eiweiße zersetzen sich, und flüchtige 
Stoffe werden entfernt. Wir verwerten auch die besten bekannten quan- 
titativen Methoden, müssen uns aber klar sein, daß manche exakte 
Methode, die der Chemiker oder der Pharmakognost bei reinen Lösungen 
oder trocknen Drogenpulvern mit Erfolg verwendet, bei frischem Ma- 
terial versagt. 

Die Betonung dieser Dinge mag überflüssig erscheinen. Aber die 
Literatur über die physiologische Bedeutung der Alkaloide zeigt in vielen 
Fällen, daß diese scheinbar einfachsten Vorsichten übersehen wurden. 
Ich möchte an dieser Stelle auch darauf hinweisen, daß die in neuerer 
Zeit von G. KLEIN und seinen Schülern gemachten Versuche eines ver- 
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feinerten qualitativen, mikrochemischen Nachweises wohl die Frage der 
Lokalisierung von Stoffen klären und Material zur Bereicherung unserer 
physiologischen Kenntnisse beschaffen können, aber fiir die Lösung 
dieser schwierigen Probleme kaum brauchbar erscheinen. Der Gefahr, 
durch mikrochemische Reaktionen zu allzu weitgehenden Schlüssen ver- 
leitet zu werden, sind die meisten früheren Alkaloidforscher unterlegen. 
Wir verwerfen deshalb alle solche Analysen und Methoden, die uns zu 
keinen durch Zahlen ausdrückbaren Werten gelangen lassen. 

Ich habe vor kurzem an anderer Stelle (1927) einen weiteren Mangel 
alkaloidphysiologischer Studien betont: die Wahl ungeeigneter Bezugs- 
größen, vor allem des Trockengewichtes, führte viele Forscher in die 
Irre. Das Trockengewicht gibt uns wohl interessante Einblicke in den 
augenblicklichen Ernährungszustand der Pflanze; denn es verändert sich 
rasch unter den verschiedensten, oft schwer kontrollierbaren Einflüssen ; 
aber gerade deswegen ist es für stoffwechselphysiologische Studien un- 
serer Art ohne große praktische Bedeutung. Ja, weil der Stoffwechsel 
der Alkaloide scheinbar in keinem innigen Verhältnis zu den die schnellen 
Veränderungen des Trockengewichtes bewirkenden Vorgängen steht und 
die Bildung bzw. der Abbau der Alkaloide ein außerordentlich langsam 
verlaufender, träger Vorgang ist, benutzen wir konstantere Bezugs- 
grüBen : das Frischgewicht, die Blattfläche, den Gesamtstickstoff. Leider 
sind wir noch nicht in der Lage, noch geeignetere Bezugsgrößen heran- 
zuziehen. Die Bestimmung der Menge der ‚lebenden Substanz“, des 
Trockengewichtes des Protoplasmas ohne alle Reservestoffe oder ihm 
vielleicht gleichwertiger Körper, z. B. des Nukleinphosphors, bietet zu 
große methodische Schwierigkeiten. Aber wir bemühen uns, in jedem ein- 
zelnen Versuch möglichst mehrere Bezugsgrößen gleichzeitig zu ver- 
wenden; denn diese Art der Auswertung der Analysen verspricht uns, in 
die Geheimnisse eines komplizierten Stoffwechsels leichter einzudringen. 
Und wir ermitteln auch neben dem Alkaloidgehalt noch die Mengen an- 
derer wichtiger Stoffe, obgleich uns eine Beziehung zwischen ihnen und 
den Alkaloiden noch nicht nachweisbar ist. Wir beschreiten diesen Weg, 
dessen Schwierigkeit der Leser durch Betrachtung der Tabellen, die oft 
nur einen Teil der ermittelten Werte und Stoffe enthalten, ermessen 
kann, aus der Erkenntnis, daß nur diejenigen Arbeiten der Alkaloid- 
literatur für eine theoretische Klärung verwendet werden können, in 
denen nicht allein den Pflanzenbasen, sondern auch anderen Stoffen (Ei- 
weißen, Aminosäuren) und dem allgemeinen physiologischen Zustand 
(Alter, Verhältnis von Frischgewicht zu Blattfläche usw.) Beachtung 
geschenkt wurde. Daß die Verbreiterung der Basis, die die vorliegende 
Arbeit von den meisten früheren unterscheidet, irgendwo eine Grenze 
findet, ist nicht allein das Resultat planvollen Durchdenkens der ge- 
stellten Aufgabe, sondern auch bedingt durch die Begrenzung der phy- 
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sischen Krafte des Experimentators, was deshalb mit Riicksicht auf die 
Kritik einer früheren Arbeit! des Verfassers betont werden mag, weil 
diesem selbst klar ist, daß eine Einbeziehung auch anderer Stoffe in 
den analytischen Gang wünschenswert erscheint. 

Freilich werden wir vorerst nicht in jedem Versuch die biologische 
und die chemische Seite des Problems gleichermaßen betonen können ; 
denn wir tappen noch zu sehr im Dunkeln. Wenn wir trotzdem einen 
Plan für eine eingehendere Behandlung der Alkaloidfrage hier aufzeich- 
nen, so sind wir uns bewußt, daß es vieler und langer Versuche bedarf, 
ein Bild von seiner Richtigkeit zu gewinnen. Wir versuchen zunächst 

1. die allgemeinen Verhältnisse des Alkaloidstoffwechsels zu klären 
und streben an, die Pflanze dahin zu bringen, nach unserem Willen Al- 
kaloide zu bilden oder zu zerstören, zu transportieren oder zu speichern. 
Denn erst dann, wenn es uns gelingt, die Trägheit und Geringfügigkeit 
dieser Prozesse einigermaßen zu vernichten, haben wir Hoffnung, diese 
den chemischen Studien zugänglich zu machen. Da sich aber gezeigt 
hat, daß in vielen Fällen die Synthesen auf ähnlichen Wegen vorgenom- 
men werden, auf denen der Abbau unter oft ganz anderen Bedingungen 
abläuft, versuchen wir 

2. zunächst das einfacher Erscheinende, eben den Abbau zu klären 
durch Ernährung von Mikroorganismen mit Alkaloiden, durch Ferment- 
studien in vitro usw., und wir werden dann erst oder daneben 

3. die Synthese der Alkaloide durch den Organismus mit wohlgewähl- 
ten Ausgangsstoffen zu erzwingen versuchen. 

Bis dahin ist ein weiter Weg. Wir haben genügend Grund, uns zu- 
nächst mit der ersten Aufgabe zu begnügen, und zu versuchen, die Ver- 
teilung des Alkaloides in pflanzlichen Organen, die Beziehungen seiner 
Bildung zu Wachstum, Reifen und Altern der Pflanze zu klären. Wir 
werden die Veränderungen des Alkaloidgehaltes im Hungern und im 
Nahrungsüberflusse verfolgen und eine Klärung der oft erörterten Frage 
der Translokation, des Verbrauches gebildeter Alkaloide und ihrer Wieder- 
verwendung zu Synthesen anstreben. 


II. Methodischer Teil. 

Die Wahl des Objektes hat für unsere Pläne eine große Bedeutung. 
Wir beschäftigen uns zunächst mit dem Nikotin bzw. dem Tabak. Diese 
Pflanze ist leicht kultivierbar. Sie liegt in einer größeren Zahl wohl 
abgegrenzter Formen vor, die auch wesentliche physiologische Diffe- 
renzierungen aufweisen, z. B. in dem für uns wichtigen Alkaloidgehalt, 
und ihr Stoffwechsel, besonders der Kohlehydratumsatz (vgl. Tor- 
LENAAR) ist schon so oft untersucht worden, daß wir viel Vergleichs- 


1 Zeitschr. f. Botanik 20, 139. 1927. 
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material besitzen und nicht eingehendere Studien brauchen, um uns die 
notwendigen allgemeinphysiologischen Kenntnisse von unserem Objekt 
zu verschaffen. Wir verwenden in unseren Experimenten in der Haupt- 
sache zwei verschiedene Sorten von Nicotiana Tabacum L.: 

1. Pfälzer Tabak von der Firma Haage u. Schmidt (Erfurt). 

2. Maryland broadleaf mit besonders hohem Alkaloidgehalt. Die 
Samen wurden mir vom Versuchsinstitut für Tabakforschung in Forch- 
heim in freundlicher Weise zur Verfügung gestellt, wofür ich auch hier 
meinen besten Dank sage. 

Wichtiger als die Eigenschaften der Pflanze sind für unsere Unter- 
suchungen die ihres Alkaloides. Das Nikotin ist relativ einfach gebaut; 


seine Strukturformel 
CH, 
Cc 
Te 


BEL. 


zeigt uns, daß sein Si eine Log und eine Methylpyrrolidin- 
gruppe vereinigt. Diese einfache Konstitution gibt uns größere Gewiß- 
heit, die chemische Seite seiner biologischen Synthese zu klären. Da 
wir jedoch in der vorliegenden Arbeit noch nicht zu dieser zweiten Auf- 
gabe vorstoßen, verzichten wir zunächst auf eine eingehende Behand- 
lung der chemischen Eigenschaften, besonders der Reaktionsmöglich- 
keiten, weisen auch nur kurz darauf hin, daß neben dem Nikotin im 
Tabak eine Anzahl verwandter Alkaloide (Nebenalkaloide) in geringer 
Menge besonders von PıcTEr gefunden und studiert worden sind, deren 
Vorkommen vielleicht von großer Bedeutung für die endgültige Klärung 
der Physiologie des Nikotins ist. Doch sind das nur Mutmaßungen, und 
wir wollen vermeiden, uns Spekulationen hinzugeben, die die Alkaloid- 
forschung oft hemmend beeinflußt haben. Wegen des geringen Gehaltes 
der Pflanze an Nebenalkaloiden müssen wir zunächst leider auf ihre 
Einbeziehung in unseren Analysengang verzichten. Wichtiger ist für 
uns die Tatsache, daß Nikotin in relativ großen Mengen vorkommt, bis 
zu 8% des Trockengewichtes. Das erleichtert uns die analytische Er- 
fassung dieses Alkaloides, und die Eigenschaft der Flüchtigkeit im 
siedenden Wasserdampf gibt die Grundlage für die gewählte Methode 
der quantitativen Bestimmung. 

Da man früher wohl irrtümlicherweise im Nikotin allein das spezi- 
fische Agens des Rauchtabaks sah (vgl. Kosurany, NEUBERG), liegt 
eine große Zahl von Arbeiten vor, die sich mit seinem Vorkommen be- 
fassen. Allerdings steht ihre Brauchbarkeit in keinem rechten Verhält- 
nis zur Zahl; denn wir werden noch sehen, daß nur wenige dieser Studien 
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für physiologische Zwecke auswertbar sind. Aber selbst das gibt dem 
Nikotin noch einen Vorteil: es ist überhaupt das einzige Alkaloid seiner 
Art, das eingehende Untersuchungen erfahren hat. 


Unsere Analysen werden meist auf das Frischgewicht, oft auch auf 
die Blattfläche bezogen. Diese wurde mit Hilfe eines Rollplanimeters 
oder mittels indirekter Messung durchWiegen gleichgroßer Papierstücke 
ermittelt. Große Sorgfalt mußte auf die physiologische Gleichwertigkeit 
des zu vergleichenden Materials gelegt werden. Da der Nikotinumsatz 
sehr träge und schwer beeinflußbar ist, mußten wir uns oft der Blatt- 
hälftenmethode bedienen, bei der also zu Kontroll- und Versuchsana- 
lysen je eine Hälfte desselben Blattes bzw. entsprechende Hälften 
mehrerer Blätter verwendet werden. Bei dieser Art der Versuchsanstel- 
lung wurde natürlich der Mittelnerv nicht analysiert im Gegensatz zu 
den Experimenten, bei denen wir ganze Blätter verwendeten. Darauf 
sind die in den Versuchen beobachteten wesentlichen Differenzen in 
Nikotingehalt und Frischgewicht der Blattflächeneinheit zurückzu- 
führen. 

Bevor wir nun den Gang der Gesamtanalyse selbst beschreiben, 
müssen wir uns noch einige Notizen über die Ermittlung der unter- 
suchten Stickstoffraktionen gestatten; doch verweisen wir wegen Ein- 
zelheiten auf unsere früheren Mitteilungen (1926). 

1. Präformiertes Ammoniak wurde bestimmt durch Destillation im 
Vakuum bei 40°C nach Alkalisierung der Preßsäfte mit Magnesium- 
oxyd. Dieses gibt exaktere Werte als Bariumhydroxyd, das Arginin zu 
spalten vermag. Doch sind im allgemeinen die Differenzen beider Me- 
thoden ohne praktische Bedeutung. Das Magnesiumoxyd wird mit 
Wasser zum Brei angerührt und in dieser Form dem Vakuumkolben zu- 
gesetzt. 

2. Der Amidstickstoff, besonders also der des Asparagins und des 
Glutamins, wird durch Säurehydrolyse als Ammoniak abgespalten und 
durch Destillation wie unter 1 bestimmt. Alle so erhaltenen Werte wer- 
den verdoppelt; in den Tabellen taucht also der ‚doppelte Amid-N“ 
auf; die Begründung dieser Berechnungsart haben wir früher gegeben 
(1926). 

3. Der Stickstoff der Aminosäuren, soweit a-Aminogruppen vorliegen, 
wird nach der guten Methode von van SLYKE (1923) ermittelt. Diese 
beruht darauf, daß in Gegenwart salpetriger Säure die a-Aminogruppen 
als primäre Amine reagieren und ihre Aminogruppe abspalten ; ihr Stick- 
stoff wird oxydiert und in molekularer Form über alkalischer Perman- 
ganatlösung volumetrisch gemessen. Der Vorgang entspricht folgender 
Reaktionsgleichung: 
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H H 

x | 
R-C-NH,+HNO,=R-C-OH+H,O+N, 

COOH COOH 


Es werden also auf eine Aminogruppe zwei Atome Stickstoff frei. 
Die Methode gibt gute Werte; für ihre Anwendung steht eine auch für 
pflanzenphysiologische Studien zu Makro- und Mikrobestimmungen sehr 
brauchbare, von van SLYKE konstruierte Apparatur zur Verfügung. Wir 
benutzen die a-Amino-N-Werte lediglich zur Kontrolle unserer Analy- 
sen!. Für die Berechnung ist nur zu bemerken, daß wir von der halben 
Menge des im van SLYKE-Apparat gemessenen Stickstoffs die Hälfte des 
doppelten Amid-N abziehen, da wir ja die Aminogruppe der Säureamide 
bereits früher in Rechnung gezogen haben. 

4. Unter löslichem Stickstoff verstehen wir alle N-Fraktionen mit 
Ausnahme des Eiweiß- und des Alkaloid-N. Der lösliche N umfaßt vor 
allem die Aminosäuren, die Amide und das Ammoniak. 

5. Der lösliche Stickstoff wird ebenso wie der Eiweiß-N und der 
Gesamt-N durch Kjeldahlbestimmungen ermittelt. Wir benutzen dabei 
Mikroapparaturen, haben aber im allgemeinen solch beträchtliche Stick- 
stoffmengen, daß wir zur Titration des überdestillierten NH, meist nur 
10 selten 30 H,S0, vorlegen. 

6. Schwierigkeiten bereitete die Nikotinbestimmung. Wir besitzen 
wohl eine ganze Reihe bewährter Methoden (vgl. Grarz, SCHMIDT), aber 
sie wurden meist für trockene Tabake oder konzentrierte Tabaklaugen 
angewendet. Wir aber wollten von der frischen Substanz ausgehen, 
waren also auf sie selbst oder ihre Preßsäfte angewiesen. Nach vergeb- 
lichem Bemühen, eine saubere Extraktions- bzw. Ausschüttelungsme- 
thode zu finden, entschlossen wir uns zu einer Fällungsanalyse und zur 
Ausnutzung der wesentlichen Eigenschaft des Nikotins, mit siedenden 
Wasserdämpfen flüchtig zu sein. Als Fällungsmittel haben wir vor allem 
die Phosphorwolframsäure, die Phosphormolybdänsäure und das Tannin 
studiert. Die PhMoSäure fällt recht gut, aberdierückständigen Lösungen 
werden leicht trüb und dunkeln sehr stark, sind auch schwer filtrierbar. 
Tannin fällt wohl die Eiweiße und Peptone gut, aber nicht das Nikotin, 
wenigstens nicht im Bereiche der gegebenen Konzentrationen. Zuletzt 
griffen wir zur Silicowolframsäure (SiWoSäure), in der wir ein für unsere 


1 Es wird durch diese Bestimmungen die früher aufgestellte, aus eigenen Tast- 
versuchen und vor allem aus Arbeiten von SCHULZE, CHIBNALL u. a. hergeleitete 
Behauptung gesichert, daß der durch Subtraktion des Amid- und Ammoniak-N 
vom gesamten löslichen Stickstoff rechnerisch erhaltbare Rest-N im wesentlichen 
die primären hydrolytischen Spaltkörper der Eiweiße, die Aminosäuren, umfaßt 
(vgl. Zeitschr. f. Botanik 20, 139. 1927). 
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Zwecke ausgezeichnetes Fällungsmittel fanden. Die Kieselwolframsäure 
wurde von BERTRAND als Alkaloidreagens empfohlen, von ihm gemein- 
sam mit JAVILLIER zur quantitativen Bestimmung des Nikotins ver- 
wendet, jedoch erst von CHarın (1911) und Rasmussen (1916), in dessen 
Arbeit wir auch die wichtigste Literatur finden, zu einer brauchbaren, 
wohlbegriindeten Methode benutzt. Nikotin wird von diesem Reagens 
noch bei einer Verdiinnung 1 : 300 000 gefallt; in schwach saurem Me- 
dium ist die Empfindlichkeit noch beträchtlicher. Das Salz entspricht 
der Formel 
2C:0H14N2 -2H.0-12W0O; : SiO,; 


es behält beim Trocknen bei 30° 5 Moleküle Kristallwasser, die aber bei 
einstiindigem Erhitzen auf 120° verlorengehen. Aus der Zusammen- 
setzung des Salzes läßt sich leicht das Nikotin bzw. der Nikotinstickstoff 
berechnen; auch ist eine Kontrolle der Reinheit des Salzes durch Be- 
stimmung des N-Gehaltes oder durch Ermittlung des Glührückstandes 
leicht und jederzeit möglich. Dieser Kontrollen haben wir uns öfters 
bedient. 

Was leistet dieses Fällungsmittel? Rasmussen findet, daß in 0,018°, 
Nikotinlösung eine Fällung mit höchstens 0,5%, Fehler erfolgt, falls man 
schwach ansäuert (1% HCl). Eine Beimengung von 1% NH,CI stört 
die Fällung in keiner Weise. Das ist für uns von größter Wichtigkeit, 
da des öfteren in der Literatur Hinweise auf die Fällbarkeit von Ammo- 
niumsalzen durch SiWoSäure zu finden sind. Wir kontrollierten zunächst 
die Angaben RAsmussens und führen aus unseren Protokollen an: 

1. Versuch: 10 cm? einer Nikotintartaratlösung (MERCK), die 4,28 mg N ent- 
halten, werden mit 60 cm? Wasser verdünnt, angesäuert bis 1% HCl und mit 
einer 12% SiWo-Säure im Überschuß gefällt. Der Niederschlag wird nach 24- 
stündigem Stehen filtriert, mit kalter 0,1% HCl gewaschen und mit konz. 
H,SO,+CuSO, nach KJELDAHL zerstört. Die Ammoniakdestillation ergibt 
2x2,1 = 42mgN. 

2. Versuch: Wir fällen in ähnlicher Weise 20cm* Nikotintartaratlösung 
(= 8,2 mg N) in 80 cm? 1% HCl einmal ohne Zusatz, das andere Mal mit Zusatz 
von 5 cm? NH,CI-Lösung (entsprechend 3,88 mg N). Wir fällen beide Lösungen 
gleichmäßig mit SiWo-Säure und sammeln den Niederschlag in einem Jenaer 
Glasfiltertiegel (Porenweite <7), trocknen bei 125° C, wiegen und errechnen 


ohne Zusatz von NH,Cl 8,12 mg N, 
mit Ee u “ 8,19 mg N. 


3. Versuch: Wir fällen wie vorher je 20 cm? Nikotintart.-Lésung (= 11,4mg N) 
einmal ohne Zusatz von NH,Cl und erhalten 11,3 mg, das andere Mal in Gegen- 
wart von 0,5% NH,Cl und erhalten 11,4 mg Nikotin-Stickstoff. 

Diese Versuche zeigen, daB wir in der Kieselwolframsäure ein vor- 
zügliches Reagens besitzen. Wir haben sie in den Hauptversuchen 
immer in 1% salzsaurer Lüsung so angewendet, daB sie in geringem 
ÜberschuB vorhanden war; den Niederschlag haben wir mindestens 











572 K. Mothes: 


1 Tag kristallisieren lassen, zur Filtration kleine Glasfiltertiegel mit einer 
Porenweite 5—7 benutzt und mit kalter 0,1%iger HCl nachgewaschen. 
Die Trocknung geschah bei 125° C bis zur Gewichtskonstanz, die Wagung 
nach Erkalten im Exsiccator im Wägegläschen, um die Hygroskopizitat 
des Pulvers nicht wirksam werden zu lassen. Die Filter wurden dann 
gut mit NaOH und H,SO, gereinigt und haben sich ganz ausgezeichnet 
bewährt. Ihr Gewicht nimmt im Laufe der Zeit etwas ab; ihre Poren- 
weite, namentlich bei Tiegel <7 nach sehr häufigem Gebrauch etwas zu. 

Die Fehlergrenzen bei der Fällung des Nikotins sind also sehr gering. 
Und doch läßt die Methode vorläufig nur eine beschränkte Verwendung 
zu, da die Bereitung der Nikotinlösung unterhalb gewisser Konzentra- 
tionen auf beträchtliche Schwierigkeiten stößt. 

Wir gehen vom Preßsaft aus, der außer dem Alkaloid vor allem den 
gesamten löslichen N, Peptone, Eiweiße usw. enthält. Zwar können wir 
einen Teil der Eiweiße durch kurzes Erhitzen auf 60° C zur Ausfällung 
bringen, aber dieSiWoSäure wird doch noch denRest und auch die Pep- 
tone und Spuren von Diaminosäuren mitreißen. Der SiWo-Niederschlag 
aus den Preßsäften besteht also nicht aus dem Salz des Nikotins allein. 
Wir verfahren nun so, daß wir die Hälfte unseres Preßsaftes eindampfen 
und direkt zur Destillation des Nikotins verwenden. Dabei geht noch 
präformiertes und durch das Erhitzen entstandenes Ammoniak mit über, 
beeinflußt aber nicht die Nikotinwerte, wie ich oben gezeigt habe. 
Übrigens spielen die Spuren von Alkylaminen und ähnlicher Verbin- 
dungen ebenfalls keine Rolle. Die zweite Hälfte des Preßsaftes wird sofort 
in Gegenwart von 1% HCl mittels SiWoSäure gefällt, der Niederschlag fil- 
triert, gewaschen und ebenfalls zur Nikotindestillation verwendet. Das 
Filtrat dieser zweiten Preßsafthälfte enthält nun die Hälfte der löslichen 
Stickstoffraktionen und ist frei von Peptonen und löslichem Eiweiß; 
denndieSiWoSäurehatsichals vorzügliches Fällungsmittel auch für diese 
Substanzen bewährt. Der Rückstand unserer zweiten Nikotindestillation 
enthält aber neben kleinen Beimengungen anderer N-haltiger Stoffe 
noch Eiweiß-N. Dieser wird nun durch Kjeldahlbestimmung ermittelt, 
mit 2 multipliziert und dem Eiweiß-N aus den Preßrückständen und der 
ersten Enteiweißung hinzugezählt, was bei den geringfügigen erwähnten 
Verunreinigungen und den großen Eiweißmengen angängig ist. 

Wir erhalten regelmäßig bei dieser Methode durch die erste Nikotin- 
destillation (direkt aus dem Preßsaft) etwas höhere Werte (bis höchstens 
1%) als im zweiten Destillat. Diese Fehlergrenze ist auch noch als gering 
zu bezeichnen. Zeigten sich größere Differenzen, wurden die Analysen 
verworfen. Das kam sehr selten vor. Diese Art der Untersuchung gibt 
uns also gleichzeitig eine gute und praktische Kontrolle in die Hand. 

Die Destillation des Nikotins geschieht bei guter Kühlung aus durch 
MgO oder NaOH schwach alkalisch gemachter Flüssigkeit mittels strö- 
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menden Wasserdampfes; vorgelegt wird im ÜberschuB Salzsäure. Es 
werden im allgemeinen 300 cm? überdestilliert. Dies gewährt eine große 
Genauigkeit, da nur Spuren von Nikotin zuriickbleiben. Jedoch erfor- 
dert die Destillation Übung und peinliche Überwachung. Z. B. ent- 
stehen leicht Verluste bei ungenügender Kühlung oder zu heftiger Destil- 
lation. Ich konnte die Angaben von Rasmussen über die Genauigkeit 
der Wasserdampfmethode bestätigen. Aber ich habe immer gleichzeitig 
zwei Parallelversuche durchgeführt, um jeglichen Versuchsfehler auszu- 
schalten. Das Destillat wird auf 80 cm* eingedampft, bis zu einem Salz- 
säuregehalt von 1%, abgestumpft und nun im Überschuß mit SiWoSäure 
versetzt. E 

Nun haben wir noch einiges zur Gewinnung des PreBsaftes zu sagen. 
Etwa 100 g frische Blattmasse (bei jungen Blättern meist mehr) wurden 
im Mörser mittels Quarzsand sehr fein zerrieben, mit einigen Tropfen 
Essigsäure und Toluol-Chloroform versetzt und einige Stunden stehen- 
gelassen. Dann wurde abgepreßt durch ein dichtes Leinentuch mittels 
einer Differentialhebelpresse. Diese ließ einen fast trockenen, pulverigen 
Rückstand erzielen. Der Preßkuchen wurde noch dreimal mit schwach 
angesäuertem Wasser verrührt und wieder gepreßt. Die Analysen 
zeigten, daß bereits nach dem zweiten Abpressen praktisch kein lös- 
licher Stickstoff mehr extrahiert werden konnte. 

Nun ist nur noch zu bemerken, daß in allen Tabellen die Blattfläche 
in cm?, das Frischgewicht in g, der Stickstoff der verschiedenen Verbin- 
dungen in mg berechnet worden ist. 


III. Experimenteller Teil. 
1. Die Verteilung der Alkaloide in der Pflanze. 
Wir gehen bei unseren Untersuchungen von der Verteilung des Niko- 
tins in jungen und alten Pflanzenteilen aus. Da die Achsenorgane ana- 
lytischen und experimentellen Arbeiten schwerer zugänglich sind als 
Blätter, beschränken wir uns auf diese oder ganze junge Pflanzen und 
studieren die normalen Vorgänge des Wachsens und Alterns. Verschie- 
dene frühere, meist von praktischen Gesichtspunkten beherrschte Ar- 
beiten haben sich schon mit solehen Untersuchungen befaßt. Doch 
zeigen namentlich die älteren die in der Einleitung angedeuteten Mängel 
so stark, daß sie für eine Verwertung ganz ausscheiden; und da die 
Kenntnis unserer Pflanze eine dringende Notwendigkeit ist, können wir 
auf eine Wiederholung soleher Analysen nicht verzichten. Wir hoffen 
sogar, daß diese einfachen analytischen Feststellungen uns mitten in 
physiologische Probleme führen; denn andere Autoren haben schon auf 
mancherlei Beziehungen zwischen Wachstum der Pflanze, N-Ernährung 
usw. und der Alkaloidverteilung hingewiesen. 
So hat Kosutany (1882) während einer Vegetationsperiode Nikotin- 
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bestimmungen an ganzen Tabakpflanzen gemacht und festgestellt, daB 
in den jungen Pflanzchen kaum Spuren des Alkaloids zu finden sind; 
später aber eine kontinuierliche Zunahme einsetzt, der im September 
eine auffallende Abnahme folgt. Kosutany versucht diese Tatsache 
zu erklären: „Es ist möglich, daß die Blätter im letzten Stadium zu 
welken beginnen und dem Regenwasser nicht mehr zu widerstehen ver- 
mögen“ (womit er wohl eine Art Auslaugung der Blätter meint). Dazu 
ist zunächst zu sagen, daß alle Analysen auf Trockengewicht bezogen 
wurden. Da aber im September das relative Trockengewicht um fast 
100% zunahm und außerdem mit zunehmendem Alter die vor allem 
Trockensubstanz aber nicht Nikotin produzierenden Organe (Achsen 
usw.) relativ an Menge zunehmen, anderers<:+s Kosutany bemerkt, „daß 
die unteren Blätter, welche nicht abgelöst wurden, vertrockneten und 
von der Pflanze sich lösten“, also eine ganze Reihe von Prozessen ab- 
liefen, die zu einer relativen Vermehrung der Trockensubstanz und Ver- 
minderung des Alkaloides führen mußten, ohne daß eine absolute Ver- 
ringerung desselben eingetreten zu sein brauchte, können wir auf Grund 
seiner Angaben unmöglich sichere Schlüsse ziehen oder zu einer klaren 
Vorstellung über den wirklichen Nikotinumsatz gelangen. 

ApouLr MAYER (1891a und b) zeigte, daß im Verhältnis zum Trocken- 
gewicht Blätter verschiedenen Alters verschiedenen Nikotingehalt 
aufweisen. Die oberen, jüngeren Blätter besitzen ebenso wie die der 
Seitenzweige (— Geize) weniger Alkaloid als die mittleren (Bestgut) und 
diese mehr als die unteren (Erd- und Sandgut). Ähnliche Verhältnisse 
ergeben sich auch, wenn wir seinen Berechnungen den Gesamtstickstoff 
zugrunde legen. Doch sind für diese Untersuchungen weder das Trocken- 
gewicht noch der Gesamt-N brauchbare Konstanten. 

Genauere Angaben können wir der vorzüglichen Studie SMIRNOws 
(1926) entnehmen. Dieser Forscher untersuchte das viertunterste Blatt 
von 300 gleichmäßig entwickelten Tabakpflanzen in vier verschiedenen 
Vegetationsstadien. Seinen Berechnungen legt er die Blattflächeneinheit 
zugrunde, worin wir einen großen Fortschritt erblicken müssen, und er 
verarbeitet die Blätter in frischem Zustand. Seine Ergebnisse bezüglich 
des Eiweißstoffwechsels stimmen gut mit meinen früheren Unter- 
suchungen (1926) an anderen Pflanzen überein. Das allmähliche Über- 
wiegen dissimilatorischer Prozesse im Alter und das fast völlige Auf- 
hören der Eiweißsynthese gehen aus seinen Kurvenbildern klar hervor. 
Das Nikotin nimmt bezogen auf den Gesamt-N dauernd zu, selbst im 
Stadium der „technischen Reife‘ der Blätter. Jedoch erscheint mir aus 
seinen Tabellen hervorzugehen, daß infolge der gleichzeitigen Abnahme 
des Gesamt-N die Zunahme des Alkaloides nur eine scheinbare ist. 
SMIRNOW berechnet die Nikotinstickstoffmengen bezogen auf Gesamt-N 
für die letzten dreiStadien 1,9 : 3,9 : 4,8. 





Pflanzenphysiologische Untersuchungen iiber die Alkaloide. I. 575 


Legen wir aber das Frischgewicht zugrunde, erhalten wir 
4,0 : 8,2 : 8,1. 


Das deutet mehr auf eine Sistierung der Alkaloidbildung in älteren 
Blättern hin. 

In neuester Zeit nach Abschluß meiner Untersuchungen erschien ein 
kurzer Beitrag zur Verteilung des Nikotins in der Pflanze von G. KLEIN 
und F. HERNDLHOFER (1927). Mittels der Goldchloridnatriumbromid- 
reaktion arbeiten die Verfasser eine quantitative Mikromethode zur 
Nikotinbestimmung aus, über deren Exaktheit und Leistungsfähigkeit 
allerdings in der Veröffentlichung keine eingehenden Angaben gemacht 
werden. Wir müssen uns ihr gegenüber sehr zurückhalten. Da für jede 
einzelne Analyse nur Bruchteile eines Grammes ‚‚lufttrockener‘‘ Substanz 
genommen werden, der Nikotingehalt der Pflanzenteile aber nicht nur 
während der Vegetationsperiode, sondern auch in verschiedenen Be- 
zirken der Pflanze zur gleichen Zeit ganz wesentlich schwankt, können 
wir mangels genauer Angaben den Kreınschen Ergebnissen keine große 
Bedeutung für unsere physiologischen Studien beimessen. Höchstens 
die Feststellung eines Nikotinvorkommens im Samen und die schon im 
frühesten Keimungsstadium erfolgende Alkaloidanreicherung ist von 
Interesse. Die Gleichförmigkeit des Anstieges des Nikotingehaltes im 
Laufe der Entwicklung und der von mir in hundert Analysen nie beob- 
achtete erstaunlich gleichmäßige Alkaloidgehalt in Blättern derselben 
Pflanze (Tabelle 1b) sind überraschend, da keine Notizen über das ver- 
wendete Material beigefügt sind, die uns vermuten lassen, daß zur 
Untersuchung dasselbe Organ oder gleichwertige Blätter verwendet wur- 
den. In viel höherem Grade gilt das für die Beobachtungen am Stengel 
und in der Wurzel, und der Schluß, daß der Alkaloidgehalt gegen Ende 
der Vegetationsperiode sinke, kann auf Grund der mitgeteilten Befunde 
und Versuchsbeschreibung nicht gezogen werden. 

Ich bin ausführlicher auf diese kurze Arbeit eingegangen, obgleich 
sie im wesentlichen bereits Bekanntes bestätigt, weil ich in dieser Art 
der Auswertung mikrochemischer Reaktionen einen sehr fragwürdigen 
Fortschritt für die physiologische Forschung erblicke, ohne die Bedeu- 
tung solcher Verfeinerungen des Nachweises der Alkaloide zu verkennen. 
Die vor allem von SMIRNow gefundenen Ergebnisse haben wir in vielen 
Versuchsreihen bestätigen können. Im Laufe der Arbeit werden immer 
neue Beispiele dafür geliefert werden, daß jüngere noch wachsende 
Blätter ärmer an Nikotin sind als ausgewachsene. Das zeigt z. B. fol- 
gende Analyse: 

4, Versuch: 6. IX. 1926. Pfälzer Tabak. Nach sonnigen Tagen werden von 
einer 1,5 m hohen Pflanze 14 Blätter mittleren Alters (206 g Frischgewicht) und 
42 junge Blätter (= 151 g Frischgewicht) analysiert. Die Verteilung der einzelnen 
Stickstoffraktionen geht aus Tabelle 1 hervor: 
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Tabelle 1. Stickstoffverteilung in jungen und älteren Blättern, 

















Stickstoff In ®/oo des Fr.-Gew. In °/o der Gesamt-N 
mg Jung Alt Jung Alt 

Gesamt. ..... 4,73 1,99 100,— 100,— 
EiweiB . . . . .. 4,08 1,55 86,3 78,— 
Nikotin . . . .. 0,09 0,11 1,9 5,6 
Löslicher . . . . . 0,56 0,33 11,8 16,4 
mad is it 0,03 0,02 0,6 0,8 
2x Amid . . . .. 0,08 0,04 1,7 1,8 








Die jungen Blätter sind reicher an Gesamt- und Eiweiß-N, sie ent- 
halten aber weniger Nikotin als Jie älteren. 

Grobe Analysen dieser Art, bei dex:en also größere Gruppen von Blät- 
tern zusammengefaßt werden, zeigen immer das gleiche Ergebnis. Feinere 
Abstufungen lassen aber Besonderheiten hervortreten. 

5. Versuch: 16. IX. 1927. Maryland. Die Blätter von zwei sehr kräftigen, in 
lichtem Bestande gewachsenen Freilandpflanzen werden in vier Portionen geteilt 
(A—D), wobei A den untersten, gelbgrünen. aber noch nicht welken, D den 
obersten jüngsten Blättern entspricht. Die sogenannten „Sandblätter‘‘ Mavers, 
die bald vergilben und schlaff am Stamm hängen, werden nicht berücksichtigt, 
ebensowenig einige Blätter zwischen C und D. Die Ergebnisse sind in Tabelle 2 
verzeichnet, 

6. Versuch: Wir wiederholen den Versuch, beschränken uns aber nur auf die 
Portionen A (= Erdgut Mayers) und B, teilen aber zwecks noch feinerer Ab- 
stufung B in untere Blätter B, und obere B,. Ergebnisse in Tabelle 2. 


Tabelle 2. Die Verteilung des Nikotins in verschieden alten Blättern. 














Versuch 5 6 
A B Cc D A B, Bz 
Bistisorten unterst oberst 
Blattzahl 3 3 9 27 8 3 3 
Frischgew. | 36,4 | 43,—| 37,— | 30,8 | 37,3 | 39,3 | 33,9 
= tg Eiweiß-N | 80,—{110,—|151,— |141,—| 71,6 | 94,— |122,— 
lattfläche | Nikotin-N | 9,8 | 16,9 | 10,0 | 4,3 | 6,02 s15| 7,1 


Auf 100 g Eiweiß-N | 221,— |258,— |408,— |460,— |192,— |239,— |362,— 
Frischgew. | Nikotin-N | 27,6 | 39,5 | 27,2 | 14,—| 16,1 | 20,7 | 21,— 
Nikotin-N in °/, d. Eiweiß-N| 123 | 15,3 | 6,7 | 3,0 | 84 | 82 | 5,3 


In Abb. 1 finden wir die Ergebnisse dieser beiden Versuche nur wenig 
schematisiert kurvenmäßig dargestellt. 

Mit zunehmendem Alter vermehrt sich das Gewicht der Blattflachen- 
einheit (la), nimmt in den untersten Blättern (A) aber wieder ab. Die 
Kurve besitzt ein ausgeprägtes Maximum. Die ,,Bestblatter“ sind die 
schwersten, die dicksten. 

Der Eiweißgehalt (1b) bezogen auf Blattfläche nimmi ebenfalls erst zu, in 
den älteren Blättern aber stark ab; berechnet auf Frischgewicht kommt der 
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erste Anstieg nicht zum Ausdruck, das Abfallen der Kurve aber beson- 
ders gut. Wir wissen aus früheren Untersuchungen (Morxes 1926), daß 
der verringerte Eiweißgehalt in älteren Blättern vornehmlich auf die 
Stickstoffauswanderung und das Überwiegen dissimilatorischer Prozesse 
zurückzuführen ist. 

Der Alkaloidgehalt (Abb. lc) steigt mit der Entwicklung des Blattes 
stark an, fällt in den untersten Blättern aber wieder ein wenig. Die Niko- 
tinwerte verschieden alter Blätter sind so unterschiedlich und charak- 
teristisch, daß auch ihre Berechnung auf den selbst stark veränderlichen 
Eiweiß-N das typische Kurvenbild nicht verändert. 

Wir haben gegenüber dem 4. Versuch unsere analytischen Feststel. 
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Abb. 1. Analysen von Tabakblättern verschiedenen Alters (Versuch 5 und 6). 


nahme in den untersten Blättern gegenüber den mittleren. Wir stiitzen 
hierdurch einige Ergebnisse von A. MAYER und wenden uns andererseits 
gegen eine Allgemeingültigkeit der von Tscuızsch (1923, III, 121) 
festgestellten Tatsache, daß sich die Alkaloide besonders häufig in ganz 
jungenOrganenfinden. Vielleicht ist diese Erscheinung überhaupt mehr 
auf die Purinderivate beschränkt, deren Sonderstellung durch mehrere 
Arbeiten früherer Forscher wahrscheinlich gemacht ist. 

Noch feinere Abstufungen der Analysen zeigen, daß in Wirklichkeit 
die Kurven des Eiweiß- und Nikotingehaltes nicht ganz so regelmäßig 
verlaufen. Vielmehr beobachten wir eine Anzahl kleiner Maxima, die 
jedoch den typischen Gesamtverlauf der Kurven nicht beeinflussen. Es 
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kommt auch vor, daß von zwei aufeinanderfolgenden Blättern des oberen 
Sproßteiles das obere, jüngere relativ mehr Nikotin enthält als das untere; 
dies ist namentlich dann der Fall, wenn das ältere der beiden Blätter 
Tragblatt eines Seitenzweiges ist. Diese Tatsache hat für uns eine große 
Bedeutung; wir kommen auf sie zurück (vgl. Abb. 3d). Aber wir ent- 
nehmen dieser auch schon von anderen Forschern erörterten Beob- 
achtung, daß wir jedes Blatt einer Pflanze nicht als selbständiges Organ 
betrachten dürfen, sondern es immer in Beziehung setzen müssen zu den 
übrigen, vor allem den benachbarten Pflanzenteilen. Wir müssen das im 
Auge behalten, wenn wir nunmehr dazu übergehen, die Verteilung des 
Nikotins physiologisch zu analysieren. 


2. Wachstum und Alkaloidbildung. 

Der Gehalt eines Pflanzenteiles an irgendeinem Stoffe kann offenbar 
bestimmt werden von Synthese und Zuwanderung, Abbau und Auswan- 
derung. Die Verteilung des Nikotins in Blättern verschiedener Position 
und damit verschiedener Entwicklungsstufe verlockt zu Vermutungen, 
daß auch hier nicht eine Ursache, die Synthese, sondern verschiedene 
wirksam sind. Auswanderung des Alkaloides aus alternden Blättern in 
die jüngeren könnte z.B. eine Erklärung seines verschieden starken 
Vorkommens geben. Mit der Aufwerfung solcher Fragen nach Trans- 
lokation oder Dissimilation des Nikotins berühren wir bereits unsere 
zentrale Problemstellung: Denn wenn auch die Wanderung des Alka- 
loides oder die Wiederverwendung seines Stickstoffes im Eiweißstoff- 
wechsel noch nichts über eine wichtige, spezifische, physiologische 
Funktion dieser Stoffe aussagt, so müßten doch solche Feststellungen 
die Ansicht von der Sekretnatur der Alkaloide, ihrer Stabilität und ihrer 
Lagerung an primärer Stätte schwer erschüttern. Doch können wir 
diesen Fragen nicht nachgehen, ohne uns ein Bild von den Entstehungs- 
bedingungen der Alkaloide gemacht zu haben. 

Wir verfolgen zunächst die Nikotinbildung in wachsenden Pflanzen 
bzw. Pflanzenteilen. 

7. Versuch: Juni 1927. Maryland. Junge Tabakpflänzchen mit etwa 3 bis 
4 kleinen Blättern werden in kleinen Töpfen gezogen, so daß sie keinen Stick- 
stoffüberfluß haben, und in Abständen von 7—10 Tagen untersucht. Je 40 Pflänz- 
chen werden über dem Boden abgeschnitten, also ohne Wurzeln aber einschließ- 
lich der untersten, bereits vergilbenden Blätter analysiert (Tabelle 3). 

Die geringe Nährstoffmenge, die den in kleinen Töpfen stehenden 
Pflanzen zur Verfügung stand, ermöglichte ihnen doch eine intensive 
Vermehrung ihres Frischgewichtes und eine entsprechende Zunahme des 
Gesamt-N bzw. des Eiweißes. Daß die Eiweißanreicherung nicht gleichen 
Schritt mit dem Wachstum hält, entspricht wiederum eigenen früheren 
Ergebnissen : Die Entwicklung der Pflanze, das Austreiben neuer, junger 
Blätter ist verbunden mit einer Stickstoffauswanderung aus den unter- 
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Tabelle 3. Stickstoffverteilung in wachsenden jungen Tabakpflanzen. 




















Auf 40 Pflanzen In °/, des Gesamt-N 
7. Versuch 

1. VL | 10. VL | 21. VL | 28. VL | 1. VL | 10. VL | 21. VL | 28. VL 
Frischgewicht . . . | 102,—|300,—| 690,—| 885,— 
Gesamt-N. . . .. 255,—| 773,—|1930,—|2510,—| 100,—| 100,—|100,— | 100,— 
Eiweiß-N..... 211,—| 630,—/1600,— „—| 82,8 | 81,6 | 83,—| 82,9 
Nikotin-N .... 8,—| 8,3 | 26,0 | 40] 11 1,1 13 1,6 
Lôslich-N . . . . . 41,—| 134,7 | 304,—| 390,—| 16,1 | 17,3 | 15,7 15,5 

















sten, alternden Blättern. Das Nikotin nimmt ebenfalls beträchtlich zu, 
sogar relativ mehr als der Eiweiß-N. Nun wäre von Bedeutung, das Ver- 
hältnis der Alkaloidbildung zum Wachstum, zur Vermehrung des Frisch- 
gewichtes zu kennen. Nach unseren Analysen erhalten wir für die ver- 
schiedenen Entwicklungsstadien auf 100 g Frischgewicht folgende Niko- 
tinstickstoffmengen: 

2,9 : 2,8 : 3,8 : 4,5. 


Doch sind diese Zahlen wenig genau; denn das Frischgewicht der Pflan- 
zen erleidet dauernd eine Einbuße durch das Welken der untersten 
Blätter. Immerhin können wir sagen, daß der Alkaloidgehalt nicht nur 
mit der Entwicklung der Pflanzen zunimmt, sondern auch daß er stärker 
zunimmt als eine einfache Koppelung der Nikotinbildung mit dem Wachs- 
tum erwarten lassen würde. 

Nun liegt die Vermutung nahe, daß die Entstehung des Nikotins 
irgendwie mit dem Eiweißstoffwechsel zusammenhängt. Wir streben 
deshalb an, durch immer stärkere Begrenzung der Fragestellung der- 
artige etwa bestehende Zusammenhänge deutlich zu machen, und wieder- 
holen diesen Versuch unter völligem Ausschluß einer primären Eiweiß- 
synthese auf Kosten zugeführten anorganischen Stickstoffes. 

8. Versuch: Juni 1927. Maryland. Je 80 Pflanzen gleichen Alters und glei- 
cher Größe wie im 7. Versuch heben wir mit dem Wurzelballen sorgfältig aus der 
Erde, entfernen alle Bodenreste vorsichtig und hängen die Pflänzchen in N-freie 
Nährlösung. Die Analysen erfolgen in gleichen Abständen wie oben, die Wurzeln 
werden ebenfalls verworfen, alle welkenden Blätter aber mit analysiert (Tabelle 4). 


Tabelle 4, Stickstoffverteilung in wachsenden, in N-Hunger befindlichen 


























Pflänzchen, 
Auf 80 Pflanzen In °/, des Gesamt-N 
8. Versuch 

1. VL | 10. VL | 21. VL | 28. VL | 1. VL | 10. VI. | 21. VL | 28. VL 
Frischgewicht . . . |214,—/298,—| 340,— | 365,— 
Gesamt-N..... 503,—|522,— | 498,— | 490,— |100,— |100,— |100,— | 100,— 
Eiweiß-N..... 414,— | 427, — | 402,— | 389,— | 82,4 | 81,7 | 80,5 79,4 
Nikotin-N .... 6,1 8,6 | 10,8 | 14,8 1,2 1,6 2,2 3,0 
Lôslicher N. . . . | 82,9 | 86,4 | 85,2 | 86,2 16,4 | 16,7 | 17,3 17,6 
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Trotz des Stickstoffmangels wachsen die Pflänzchen beträchtlich. Die 
Zunahme des Frischgewichtes gibt noch kein rechtes Maß hierfür; denn 
bei Hungerpflänzchen tritt die oben geschilderte Erscheinung des Welkens 
und Absterbens der ältesten Blätter, deren Stickstoff zum Wachstum 
der jungen gebraucht wird, noch viel stärker in Erscheinung. Zur Ab- 
schätzung des Gesamtwachstums müßten wir schon auf genaue Flächen- 
bestimmungen zurückgreifen, die aber in diesem Falle praktisch undurch- 
führbar sind. 

Der Gesamt-N bleibt fast konstant, wie wir erwarten können. Die 
geringe Abnahme hähgt offenbar mit Verlusten absterbender Blätter 
oder der stärkeren Entwicklung des Wurzelsystems zusammen. 

Trotz dieser Konstanz nimmt das Nikotin aber dauernd zu, absolut 
genommen wohl nicht in dem Maße wie bei den besser ernährten Pflänz- 
chen des vorhergehenden Versuches, relativ aber bedeutend mehr, so- 
wohl wenn wir auf den Gesamt-N beziehen, als auch wenn wir die Zu- 
nahme in Hundertteilen des Frischgewichtes ausdrücken würden. Be- 
rücksichtigen wir die Unzulänglichkeit einer solchen Rechenweise, 
so können wir wohl sagen, daß die Alkaloidzunahme im Verhältnis zum 
Wachstum in ähnlichem Maße fortschreitet wie in Versuch 7. 

Damit ist eindeutig gezeigt, daß zwischen Eiweiß- und Alkaloidgehalt 
kein bestimmtes zahlenmäßiges Verhältnis besteht. Da müssen wir die 
Frage aufwerfen, ob der Begriff der Eiweißsynthese überhaupt ein phy- 
siologisch eindeutiger ist! Offenbar bestehen in der Bildungsweise dieser 
noch wenig bekannten Körper ebensolche Unterschiede wie in ihrer 
chemischen Konstitution. Was zunächst den Stickstoff selbst betrifft, 
so kann er einmal in anorganischer Form aufgenommen werden, er kann 
aber auch wie in unserem letzten Versuch durch Zertrümmerung anderer 
Eiweiße, z. B. der Reserveeiweiße der absterbenden Blätter, gewonnen 
werden. Aber es ist durchaus ungeklärt, ob diese Arten des N-Gewinns 
prinzipiell verschieden sind. Wir wissen nicht, ob die Eiweißregenera- 
tion direkt aus den primären Spaltprodukten der Reserveeiweiße, den 
Aminosäuren, erfolgt, oder ob diese Bausteine nicht erst bis zum Am- 
moniak abgebaut werden müssen. Dann würde jede Eiweißsynthese mit 
der Assimilation ‚anorganischen‘ Stickstoffes beginnen. Weil dies ein 
noch sehr umstrittenes Problem ist, können wir hier keine Entscheidung 
herbeiführen, so sehr sie uns erwünscht wäre. Aber wir können doch 
sagen, sofern überhaupt die Alkaloidbildung irgendwie mit Eiweißsyn- 
these gekoppelt ist, werden die Eiweiße in Frage kommen, deren Ver- 
mehrung dem Wachstum, der Vergrößerung des Frischgewichtes parallel 
läuft: die Eiweiße des Plasmas und nicht die Reserveeiweiße, deren Ent- 
stehung im letzten Versuch ja weitgehend verhindert war. 

Damit ist nur eine Klarstellung der Situation und keine Lösung des 
Problems gegeben; denn noch ist die Verbindung von Eiweiß- und Al- 
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kaloidstoffwechsel nur eine Vermutung, eine Arbeitshypothese. Wir 
kommen später auf diese Fragen zurück und versuchen zunächst zwecks 
weiterer Einengung der Fragestellung den letzten Versuch unter bes- 
seren Bedingungen zu wiederholen: Wir versuchen, ein Wachstum be- 
stimmter Pflanzenteile auf Kosten eigenen Reservestickstoffes unter Aus- 
schluß primärer Eiweißsynthese, aber auch unter Ausschluß des Welkens 
und Absterbens ganzer Pflanzenteile zu erzwingen. Das gegebene Ma- 
terial sind isolierte, junge, wachsende Blätter. 

9. Versuch: 9. X. 1926. Pfälzer. 90 junge Blätter von gut entwickelten Frei- 
landpflanzen werden längs der Mittelrippe geteilt. Eine Hälfte jedes Blattes wird 
analysiert, die andere 9 Tage lang mit der Unterseite nach oben auf Wasser gelegt 
bei normaler Beleuchtung. Beide Portionen wogen zu Beginn des Versuches je 
92 g (Tabelle 5). 


Tabelle 5. Nikotinstoffwechsel in isolierten wachsenden Blättern. 


























9. Versuch Absolute Mengen In °/, der Gesamt-N 
Stickstoff vor nach vor nach 
Gesamt. ..... 630, — 606,— 100,0 100,0 
Beil: oi kos 534,— 483,— 84,7 79,9 
Nikotin ..... 19,7 22,9 3,1 3,8 
Lôslicher . . . . . 76,3 100,1 12,2 16,3 


Wir beobachteten zunächst einen geringen EiweiBabbau, den wir 
leider trotz peinlichster Versuchsanordnung nicht verhindern konnten. 
Er kann zwei Ursachen haben: einmal tritt dieser Vorgang in solchen 
Blatt-Teilen ein, die unter Wasser geraten, meist ist damit auch eine Aus- 
laugung von Stickstoff in den allmählich absterbenden Teilen verbun- 
den; dann wird EiweiBabbau in welkenden Blattern beobachtet. Leider 
können wir solche Erscheinungen nie ganz vermeiden. Im übrigen komme 
ich darauf in einer besonderen Veröffentlichung zurück. 

Wir entnehmen aber auch der Tabelle eine Zunahme des Nikotins, 
die ohne Zufuhr vonanorganischem Stickstoff von außen erfolgte. Es liegt 
wiederum nahe, diese Nikotinbildung in Beziehung zu setzen zum Wachs- 
tum, zur Vergrößerung der Blattfläche und in ihr irgendein Glied zu ver- 
muten des komplizierten Prozesses Reserveeiweißabbau > Plasma- 
eiweißsynthese. 

Wir schließen nun die Beweiskette, daß die Vermehrung des Nikotins 
mit dem Wachstum zusammenhängt, durch einen Versuch, der im 
Gegensatz zu dem vorhergehenden mit Blättern verschiedener Entwick- 
lungsstufe und damit verschiedener Wachstumsfähigkeit angestellt wird. 

10, Versuch: 25. X. 1926. Pfälzer. Von ausgewachsenen Freilandpflanzen 
werden Blätter der oberen, mittleren und unteren Stengelzone geschnitten und 
ihre Versuchshälften auf N-freie Nährlösung gebracht. Der Versuch dauert 
10 Tage bei guter Beleuchtung und 18—20° C. Die jungen Blätter bleiben schön 
grün, die älteren vergilben und welken teilweise (Tabelle 6). 

38* 
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Tabelle 6. Nikotinstoffwechsel in isolierten Blattern verschiedenen Alters. 





























Blattsorten Obere Mittlere Untere 

Versuch Vor Nach Vor Nach Vor Nach 
Gew. d. Hälften 92,— 95,— 89,— 
Flick vor 3820 3430 3410 

nach 4130 3480 3440 

Total-N. ... 580,4 589,2 501,1 495,7 309,8 317,8 
Eiweiß-N... 474,— 456,— | 404,— 374,— | 241,— 206,— 
Nikotin-N . . 16,4 18,2 31,8 31,5 25,8 24,8 
Léslicher N.. 90,— 115,— 65,3 90,2 43,— 87,— 


Eine wesentliche FlachenvergréBerung beobachten wir nur bei den 
jungen Blättern. Alle Sorten mobilisieren etwas Eiweiß. Die Gründe 
können verschiedensein. Ich habe oben schon darauf hingewiesen. Daß 
dieser Eiweißabbau für die ältesten, untersten Blätter eine viel größere 
Bedeutung hat als für die jüngeren, geht schon äußerlich aus dem Ver- 
gilben hervor. Sie haben ohnehin schon so wenig Eiweiß, daß eine 
weitere Mobilisierung das Blatt schädigt: es stirbt ab. Das sind immer 
wieder Bestätigungen meiner früheren (1926) Versuche an anderen 
Pflanzen. 

Eine Zunahme des Nikotins beobachten wir allein in den jungen Blät- 
tern, deren besondere synthetische Fähigkeiten wir früher betont haben. 
Die alten Blätter vermindern sogar ihren Nikotingehalt. Wir haben 
später noch zu untersuchen, ob ein Abbau vorliegt. Hier sei nur auf die 
schon erwähnte Möglichkeit einer Auslaugung geringer Mengen löslicher 
Verbindungen aus unter Wasser befindlichen Blatt-Teilen hingewiesen. 

Wir fassen nun das Ergebnis dieses Abschnittes zusammen: 

Nikotin wird in wachsenden Pflanzen oder Pflanzenteilen unter sonst 
normalen Bedingungen gebildet, selbst dann, wenn eine Stickstoffzufuhr 
von außen und damit eine primäre Eiweißsynthese verhindert wird und 
die Plasmabildung in neu enistehenden Zellen auf Kosten der Reserve- 
eiweiße vor sich geht. Ausgewachsene isolierte Blätter vermehren ihren 
Alkaloidgehalt nicht. Die Nikotinbildung scheint in einem engen Verhält- 
nis zum Wachstum zu stehen. 


8. Der Einfluß des Lichtes auf die Nikotinbildung. 

Zwecks weiterer Analyse der eben beobachteten Vorgänge versuchen 
wir die Bedeutung des Lichtes für die Alkaloidsynthese zu klären. 

A. Mayer (1891b) wies darauf hin, daß Tabakpflanzen, die in schwach 
beleuchtetem Raum aufwachsen, bedeutend weniger Nikotin (berechnet 
auf Trockengewicht!) enthalten als vollbeleuchtete; ja, daß sogar an 
einzelnen Pflanzen beschattete Blätter trotz des geringeren Trocken- 
gewichtes nur etwa die Hälfte Nikotin im Vergleiche zu gut besonnten 
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Blättern enthalten. A. MAYER vermerkt in seiner Versuchsbeschreibung 
zwar nicht, ob die verglichenen Blätter physiologisch gleichwertig waren, 
aber seine Werte sind so unterschiedlich, daß wir an der prinzipiellen 
Richtigkeit nicht zweifeln können. Die Einwirkung des Lichtes ist also 
örtlich sehr begrenzt, und die Alkaloidbildung ‚erscheint daher ziem- 
lich direkt beeinflußt durch den BeleuchtungsprozeB“. Doch soll nicht 
ein direkter Zusammenhang mit der CO,-Assimilation bestehen; die 
geringere Produktion an organischen Stoffen und die damit zusammen- 
hängende Geringfügigkeit des Trockengewichtes „erscheint eine genü- 
gende Erklärung abzugeben“. | 

A. Stutzer und V.Goy (1913) haben die Versuche A. Mayers in 
anderer Form wiederholt und gezeigt, daß in beschatteten Blättern 
berechnet auf das (relativ niedrige) Trockengewicht der Gehalt an Niko- 
tin zwar größer, berechnet in Hundertteilen des Gesamt-N aber bedeu- 
tend kleiner als in gut besonnten ist. Dabei ist die Trockensubstanz der 
beschatteten Blätter relativ reich an Stickstoff. 

Diese Erscheinung kann verschiedene Ursachen haben. Zur Bildung 
der Alkaloide sind nicht allein Ringschlüsse einfacher Verbindungen der 
Fettsäurereihe nötig, sondern vor allem auch noch Einfügungen von 
Methylgruppen. Ohne eine solche Methylierung können wir uns vor- 
läufig die Bildung der meisten sekundären Pflanzenstoffe nicht vor- 
stellen. Nun hat man oft im Formaldehyd das methylierende Agens ver- 
mutet, und wir können jetzt die Frage aufwerfen, ob die Förderung der 
Alkaloidsynthese im Licht durch die Gegenwart photosynthetisch ge- 
bildeten Formaldehyds bedingt ist. 

Doch könnte die Beeinflussung der Nikotinbildung durch das Licht 
auch direkt geschehen. Auch wäre die Möglichkeit zu untersuchen, ob 
die mangelnde Beleuchtung den Stoffwechsel des Blattes so stark 
hemmt, daß dieses frühzeitiger zu ‚altern‘‘ beginnt als beleuchtete, und 
damit auch weitere Nikotinbildung verhindert. Ich habe schon früher 
(1926) auf die starke Hemmung synthetischer Fähigkeiten unter dem 
Einfluß dauernder mangelhafter Beleuchtung hingewiesen und unter- 
dessen diese Untersuchungen fortgesetzt. Hier ist nicht der Ort, ein- 
gehender dieser Frage nachzugehen; die Verhältnisse liegen recht kom- 
pliziert, und wir müssen zunächst versuchen, durch einfache Experi- 
mente uns ein allgemeines Bild von den geschilderten Vorgängen zu 
verschaffen. 

Untersuchungen, wie sie A. MAYER und STUTZER und GoY angestellt 
haben, sind von mir mehrfach wiederholt worden. Ihre Ergebnisse fin- 
den sich zu einem Teil an verschiedenen Stellen dieser Arbeit. Sie er- 
gaben nichts grundsätzlich Neues, so daß ich auf eine eingehendere Schil- 
derung verzichte. Sie erlauben uns kaum wichtige Schlüsse; denn die 
Korrelationen zwischen den verschiedenen Blättern einer ganzen Pflanze, 
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die noch schwer entwirrbaren Méglichkeiten einer Wanderung oder eines 
Abbaues gebildeter Alkaloide erschweren die Aufgabe ungemein. So 
wenden wir uns zunächst einfacheren, eindeutigeren Verhältnissen zu. 

11. Versuch: 22. IX. 1926. Ausgewachsene Pfälzer Freilandpflanze, Nach 
sonnigen Tagen werden Blatter verschiedenen Alters abgeschnitten, langs der 
Mittelnerven getrennt, die Kontrollbälften sofort analysiert und die anderen im 
gesättigt feuchten Raum bei 16—19° C 7,5 Tage verdunkelt. Der starke Eiweiß- 
schwund führte zu Farbveränderungen der Blätter; die alten waren gelb bis gelb- 
grün, die mittleren grün bis gelblich, die jüngeren fast rein grün, Die Tabelle 7 
enthält die Ergebnisse der Analysen. 


Tabelle 7. Der Stoffwechsel verdunkelter, isolierter Blätter verschiedenen Alters, 









































11. Versuch Absolute Mengen In °/, des Gesamt-N 
Kontrolle Verdunkelt Kontrolle Verdunkelt 

Blattsorten Alt | Mittel Jung Alt | Mittel] Jung Alt | Mittel] Jung Alt Mittel | Jung 
Blattzahl . .| 20 | 31 | 59 
Gewicht . .|176 |166 {138 
Gesamt-N . er 750,—1857,— fes 76 — 100, —|100,—1100,—1100,—|100.—1100,— 
Eiweiß-N . .|349, —1740,—1238,8 |465,—1622,—| 76,2 | 84,4 | 86,3 | 53,6 | 61,7 | 71,1 
Nikotin-N .| 63,—| 46,—| 28,—| 59,2 | 49,—| 32,—| 13,7 | 6,13) 3,8 | 18,3 | 65| 3,78 
Löslicher N .| 46,—| 71,—| 89,—1148, 1,—/221,—| 10,1 | 9,47] 10,4 | 33,1 | 31,8 | 25,2 
NE,;-N . . .| 35| 50| 6,4 | 213 | 25,2 | 175| 08 | 07 | 07 | 48] 33 | 20 
2x Amid-N .| 4,0] 20| 4,0 | 65,—1100,—| 77,—1 0,9 | 0,3 | 0,5 | 14,5 | 13,3 | 88 
Amino-N . .| 31,—| 60,—| 71,—| 49,—1103,—1104,—| 6,7 | 8,0 | 8,3 | 11,— 13,7 | 11,9 
(Rest-N) . .| 38,5 | 64,—| 78,6 | 61,7 |115,8 |126,4 | 8,4 | 8,47| 9,2 | 13,8 | 14,2 | 14,4 

















Durch die Sistierung der CO,-Assimilation werden in allen Blättern 
schnell die verfügbaren Kohlehydrate aufgebraucht und Eiweiße zwecks 
Energiegewinnung veratmet. Es steigen entsprechend dem Eiweiß- 
schwund die Werte für den gesamten löslichen N; Amide und auch Am- 
moniak nehmen aber betrachtlicher zu als die Aminosäuren. Diese Tat- 
sache ist genügend bekannt. Unter Hinweis auf meine früheren Ver- 
öffentlichungen sei nur betont, daß der oxydative Abbau der Eiweiße 
bzw. der Aminosäuren bis zum Ammoniak führt, das nun bei genügen- 
dem Vorrat an C-Verbindungen in Form der Amide (des Asparagins oder 
Glutamins) entgiftet wird. Diese Analysen stellen insofern eine Bestäti- 
gung der Richtigkeit früherer Vermutung dar, als der Rest-N, den wir 
rechnerisch durch Subtraktion des NH;- und Amid-N vom löslichen 
Stickstoff erhalten, im wesentlichen aus a-Amino-N besteht. Wir haben 
damit wieder einen Beweis für die schon aus den Untersuchungen von 
F. SCHULZE und CHIBNALL ableitbare Ansicht, daß der Rest-N vor allem 
die primären hydrolytischen Spaltprodukte der Eiweiße umfaßt, die Amino- 
säuren und geringe Mengen organischer Basen. Ob in ihm noch Körper 
bestimmter physiologischer Prägung und Funktion enthalten sind, kann 
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noch nicht gesagt werden, ist aber nach allen bisherigen Untersuchungen 
kaum wahrscheinlich. Daß der Eiweißschwund für die alten Blatter am 
verhangnisvollsien ist, habe ich schon oben betont (8. 582). Sie ver- 
färben sich und sterben ab. 

Das Nikotin zeigt im Gegensatz zu den oben geschilderten Stoffen in 
Blättern verschiedenen Alters kein einheitliches Verhalten. In den alten 
nimmt es etwas ab, in den jungen aber zu. Wir schließen daraus: 

1. daß das Nikotin nicht als direktes Produkt der Eiweißdissimilation 
angesehen werden kann; denn offenbar geht dies in alten und jungen 
Blättern gleichartig vor sich; 

2. daß Licht nicht nötig zur Synthese der Tabakalkaloide ist, denn 
wir beobachten eine Nikotinvermehrung in jungen Blättern unter völligem 
LichtabschluB. 

Wir leiten aus diesen Ergebnissen noch keinen Einwand ab gegen 
die Ansicht, daß Formaldehyd das methylierende Agens für die Alkaloid- 
bildung darstellt, denn Formaldehyd entsteht sicherlich auch auf an- 
derem Weg als dem der Photosynthese. Aber wir haben gezeigt, daB 
eine direkte Lichtwirkung für den Bildungsprozeß der Alkaloide auszu- 
schließen ist. Ich habe die Bildung von Nikotin in verdunkelten jungen 
Blättern oft gefunden und werde im Laufe der Arbeit auch noch Beispiele 
dafür bringen. Nur in einem Falle beobachtete ich in jungen verdun- 
kelten Blättern eine Konstanz der Alkaloidmenge. Der Vollständigkeit 
halber soll dieser Versuch nicht umgangen werden. 

12. Versuch: 12. X. 1927. Maryland. Von zwei Freilandpflanzen werden 
junge und alte Blätter unter Benutzung der Blatthälftenmethode 8 Tage ver- 


dunkelt. Die alten Blätter sind bei Beendigung des Versuches gelb bis gelbgrün, 
die jungen noch grün (Tabelle 8). 











Tabelle 8. 
Absolute Mengen In °/o des Gesamt-N 
12, Versuch Kontrolle Verdunkelt Kontrolle Verdunkelt 
Alt Jung Alt Jung Alt Jirg Alt Jung 





Frischgewicht . | 110 96 102 98 
Blattzahl . . . | 12 31 12 31 


























Gesamt-N . . . |531,— |627,6 |566,5 | 606,— | 100,— | 100,— | 100,— | 100,— 
Eiweiß-N . . . |415,— | 524,— | 227,—|310,—]| 78,2 | 83,6 | 40,1 | 51,7 
Nikotin-N. . . | 36,—| 16,6 | 37,5 | 16,—| 6,8 2,6 6,6 2,6 
Lôslicher N . . | 80,— | 87,—1302,—|280,—| 15,— | 13,8 | 53,3 | 46,2 


Die jungen Blätter dieses Versuches waren allerdings älter als die 
im 11. Versuch. Das geht aus dem Verhältnis Frischgewicht : Blattzahl 
hervor und ist vielleicht die Ursache der Nichtsteigerung des Nikotin- 
gehaltes. Wir entnehmen aber auch dieser Tabelle, daß selbst starker 
Eiweißabbau den Alkaloidgehalt nicht verändert. Die Entstehung dieser 
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Stoffe in direkte Beziehung zur Eiweißdissimilation zu bringen, erscheint 
mir deshalb mindestens für das Nikotin unzulässig. Bevor eine endgül- 
tige Entscheidung getroffen wird, stellen wir einen weiteren (13.) Versuch 
an. Wir hemmen diesmal die CO,-Assimilation nicht durch Verdunke- 
lung, sondern durch CO,-Entzug; indem wir Blätter unter große Glas- 
glocken bringen, und die durch Atmung gebildete Kohlensäure mittels 
Kalilauge absorbieren. Freilich wirkt dieser CO,-Entzug nicht so schnell 
wie die Verdunkelung. Offenbar können die Blätter tagsüber mittels 
der Atmungskohlensäure assimilieren. Doch tritt nach 5 Tagen ein deut- 
licher Eiweißabbau in Erscheinung, wir können aber trotz der Einwir- 
kung des Lichtes keine beträchtlichere Nikotinbildung feststellen, beob- 
achten im Gegenteil bei alten Blättern ebenso wie im Dunkelversuch 
einen geringen Alkaloidschwund (Tabelle 9). Hs kann also nicht gesagt 
werden, daß der Mangel an Licht in den vorangehenden Versuchen eine 
Nikotinsynthese aus den Eiweißspaltprodukten verhindert habe. 


Tabelle 9. Tabakblätter bei normaler Beleuchtung in CO:-freier Luft während 




















10 Tagen. 
In °/, des Gesamt-N 
Blattsorten Alt Jung 
Kontr: — CO: Kontr. — CO: 
EivweiB-N . . . .. 80,2 65,3 81,3 66,2 
Nikotin-N .... 8,3 8,0 2,9 3,4 
Lôslicher N... 115 26,7 16,8 30,4 








Nachdem wir dargelegt haben, daB die Alkaloidbildung keine direkte 
Folge der EiweiBspaltung ist, und ihre Unabhängigkeit vom Licht be- 
wiesen haben, kommen wir nochmals auf die Arbeiten von A. MAYER, 
STUTZER und Goy zurück und vergleichen die Intensität der Alkaloid- 
bildung im Licht und im Dunkeln. 

14. Versuch: Juni 1927. Maryland. Junge Pflanzen mit etwa vier Blättern 
werden mit ihren Wurzeln in Wasser gehängt und teils normal belichtet, teils 
ganz verdunkelt, Beginn des Versuches und Kontrollanalyse am 23. VI.; weitere 
Analysen am 30. VI. und 7. VII. Versuchstemperatur 15—18° C. Gegen Ende 
des Versuches waren die Dunkelpflanzen fast abgestorben, ihre Blatter welk und 
vergilbt; die Gipfelknospen hatten wenige etiolierte Blättchen gebildet. Die 
Pflanzen wurden ohne Wurzeln, aber mit allen, auch den gewelkten Blattern, 
: 


Der Tabelle 10a entnehmen wir, daß Nikotin sowohl im Dunkeln als 
auch im Licht gebildet wird, im Licht aber mit etwa doppelter Intensität. 
Wir wiederholen den Versuch an isolierten Blättern: 

15. Versuch: 18. X. 1927. Maryland. Von stattlichen Freilandpflanzen wer- 


den junge und alte Blätter geschnitten und längs der Mittelrippe halbiert. Diese 
Hälften werden auf Wasser gelegt und bei 18° C entweder im Dunkeln oder im 
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Tabelle 10a. Nikotinbildung im Licht und im Dunkeln in ganzen Pflänzchen. 





Licht Dunkel 
Stickstoff mg | 23.VL | 30.VI. | 7. VIL | 23. VL | 30.v1. | 7. VIL 


Gesamt N .| 411,6 | 432,— | 413,5 | 420,— | 409, | 418,— 
Eiweiß-N .| 344,— | 356,— | 332,— | 351,— | 279, | 22, 
In 60 Pflanzen || Nikotin-N .| 456! 69 | 87 | 46 | 57 | 67 
Lôslicher N | 63,—| 69,3 | 728 | 64,3 | 124,— | 189,— 
Eiweiß-N .| 83,6 | 823 | 80,3 | 836 | 683 | 53,1 
Nikotin-N 11 | 16 | 21 11 | 14 | 16 
Lôslicher N | 153 ] 16,1 | 17,6 | 15,3 | 303 | 45,3 


14. Versuch 








In °/, des 
Gesamt-N 























Licht 11 Tage kultiviert. Gegen Ende des Versuches vergilben und welken die 
verdunkelten alten Blatter. 


Tabelle 10b. Nikotinbildung im Licht und im Dunkeln in isolierten Blattern. 

















Alt Jung 
15. Versuch 

Licht Dunkel Licht Dunkel 
Frischgewichte . .| 102,— 101,— 113,— 115,— 
Gesamt-N . . . . . 360,6 361,7 612,9 621,9 
EivweiB-N . . . .. 264,— 163,— 509,— 313,— 
Nikotin-N .... 34,6 34,7 16,9 15,9 
Löslicher N... . 62,0 164,— 87,0 293,— 








Der Tabelle 10b entnehmen wir, daB in den verdunkelten Blattern 
ein starker Eiweißschwund zu verzeichnen ist. Die Nikotinwerte sind 
bei den alten Blättern gleich, bei den jungen aber in den belichteten größer. 
Unter Bezugnahme auf unsere früheren Experimente können wir sagen, 
daß in den alten unabhängig vom Licht ein gleichstarker Nikotinabbau 
geherrscht hat, in den jungen aber unter dem Einfluß des Lichtes eine 
intensivere Alkaloidsynthese als im Dunkeln. 

Wir schließen nun aus den Versuchen dieses Abschnittes: 

1. Die Nikotinbildung geht auch in verdunkelten jungen Pflanzenteilen 
vor sich, doch nicht mit solcher Geschwindigkeit wie in normal be- 
lichteten. 

2. Die alten Blätter zeigen im Dunkeln und im Licht einen geringen, 
aber gleichmäßigen Nikotinabbau. 

3. Die Beeinflussung der Nikotinsynihese durch das Licht ist eine in- 
direkte. Offenbar liegen in der Bildung der Plasmaeiweiße, in dem 
Wachstum oder ähnlichen Vorgängen die wirklichen Ursachen. 

4. Der Eiweißabbau hat weder auf die Bildung noch den Abbau des 
Nikotins einen direkten Einfluß. Diese Vorgänge stehen in keinem zah- 
lenmäßigen Verhältnis. 
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4. Der Abbau des Nikotins. 

In den beiden voranstehenden Abschnitten konnte das Bestehen 
eines Nikotinabbaues sichergestellt werden. Uber seine Intensität ver- 
mochten wir uns noch kein klares Bild zu machen; auch konnten wir 
nichts darüber aussagen, ob solche Prozesse dauernd vor sich gehen, 
ob sie nur auf alte Blatter beschränkt sind, und ob sie vielleicht nur 
unter abnormalen Bedingungen in allmählich absterbenden Organen 
ablaufen. Wir stehen hier wiederum einer komplizierten Erscheinung 
gegeniiber, und nur unsere erweiterten Kenntnisse von der Physiologie 
des Blattalters lassen uns die Hoffnung, daB wir auch hier zur Klarheit 
gelangen. 

Ich habe vor kurzem (1926) auf die physiologische Differenzierung 
junger und alter Blatter aufmerksam gemacht und festgestellt, daB 
z. B. bestimmte Synthesen in alternden Blättern nicht nur immer stärker 
gehemmt werden, sondern daB sie von einem bestimmten Zeitpunkt 
der Blattentwicklung an ganz aufhéren. Dann herrscht nur die Dissi- 
milation, und das Blatt verfalit dem Tode, falls diesem Abbau lebens- 
wichtige Stoffe unterliegen. Wir fragen nun, ob auch in unserem Falle 
Vermehrung und Verminderung des Nikotins Ergebnisse zweier mit 
unterschiedlicher Intensität einander entgegenlaufender Prozesse sind: 
der Synthese und des Abbaues, und vermuten, daB in bezug auf die 
Alkaloide die Verhältnisse andere sind: die Stabilität der beobachteten 
und im vorgehenden Abschnitt beschriebenen Vorgänge deuten darauf 
hin, daB in jungen Blättern nur eine Alkaloidbildung, in den ältesten 
nur ein Abbau läuft. 

Das Problem des Nikotinabbaues spielte in früheren Arbeiten schon 
eine groBe Rolle. Doch wurden genauere physiologische Untersuchungen 
nie angestellt, vielmehr handelte es sich meist um die Ausdeutung der 
bei der Tabakfermentation stattfindenden Umwandlungen. Im Mittel- 
punkt der oft heftigen Auseinandersetzung stand die Frage, ob die 
Nikotinabnahme in fermentiertem Tabak eine Folge der Tätigkeit von 
Bakterien oder blatteigenen Enzymen ist. Diese Seite des Problems 
interessiert freilich in unserem Rahmen nicht. Für unsere Fragestellung 
genügen die eigenen, oben skizzierten Beobachtungen über den Nikotin- 
schwund in isolierten alten Blättern, und nur zum Vergleich sei aus 
einer neuen Arbeit von SMIRNOW (1927) angeführt, daß auch bei den 
Fermentationsvorgängen die Nikotinabnahme eine außerordentlich ge- 
ringe ist: dieser Forscher beobachtete in 58 Tagen bei 35° C und 70—80% 
relativer Feuchtigkeit eine Alkaloidabnahme von nur 11% ! 

Die Analyse der Nikotin zerstörenden Prozesse erfordert eine ex- 
perimentelle Trennung von Dissimilation und Synthese. In der Narkose 
haben wir hierfür ein vielgebrauchtes Mittel, wir bedienen uns ihrer in 
folgendem Versuch: 
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16. Versuch: 12. X. 1926, Junge und alte Blätter von Pfälzer Pflanzen wer- 
den geerntet und längs der Mittelrippe halbiert. Die Kontrollhälften (105 bzw. 
110 g) werden sofort analysiert und die anderen in einem verdunkelten Glaskasten 
von 1601 Inhalt bei 18°C und 100% relativer Feuchtigkeit aufgehängt, Die 
Narkose wird bewirkt durch 0,06 cm3 Choroform auf 1 1 Luftraum, Diese Kon- 
zentration hat sich gut bewährt. Der Versuch wird nach 6 Tagen abgebrochen. 


Tabelle 11. Nikotinstoffwechsel in narkotisierten Blättern. 




















16. Versuch Absolute Mengen In °/, des Gesamt-N 

Blattsorten Jung Alt Jung Alt 
mg N Kontr. Nark. | Kontr. Nark. | Kontr. Nark. | Kontr. | Nark. 
Gesamt- . . . . | 705,— | 691,— | 437, - | 441,— | 100,— | 100,— | 100,— | 100,— 
EiweiB- . . . . |595,— | 514,— | 345,— 1236, —| 84,5 | 74,4 | 79,—| 53,5 
Nikotin- . . . | 22,8 | 21,6 | 39,1 | 37,99 | 3,2 | sı | se | 86 
Lôslicher . . . | 87,2 [155,4 | 53,—1167,—| 12,3 | 22,5 | 12,1 | 37,9 
DR 2s. 5 6,2 | 36,6 2,2 | 34,— 0,9 5,3 0,5 7,7 
2x Amid- ... 6,6 12,— | 46 | 16,—| 0,9 1,8 1,1 3,6 
a-Amino- . . . | 69,—} 91,—| 39,—| 93,—| 98 13,2 8,9 | 21,1 
(Rest-). . . . . 10,5 15,4 10,5 | 26,6 




















Die Tabelle 11 enthält die Ergebnisse. Wie bei normaler Verdunke- 
lung beobachten wir einen starken EiweiBabbau und entsprechende Ver- 
mehrung des löslichen Stickstoffs. Aber innerhalb der löslichen Anteile 
bemerken wir wesentliche Unterschiede. Der Amid-N vermehrt sich 
nur in geringem Maße und in demselben Verhältnis wie der lösliche N 
selbst. Wir schließen daraus, unsere früheren Versuche (1926) bestäti- 
gend und ergänzend, daß dieser Amid-N ein primäres Produkt der Ei- 
weißdissimilation ist. Er entspricht den im Eiweißmolekül präformierten 
Asparagin- bzw. Glutaminmolekülen (etwa 10% des gesamten mobili- 
sierten Proteinstickstoffes), im Gegensatz zu den viel beträchtlicheren 
Amidmengen der normalen Dunkelkulturen (vgl. Tabelle 7), die einer 
sekundären, synthetischen Bildung aus Ammoniak ihre Entstehung ver- 
danken. Ist aber diese Synthese in der Narkose verhindert, so sammeli 
sich Ammoniak an! Daß der in den früheren Versuchen (1926) errech- 
nete Rest-N tatsächlich im wesentlichen a-Aminosäuren entspricht, zeigt 
auch diese Analyse. 

Das Nikotin bleibt in jungen Blättern konstant (die geringe Abnahme 
liegt fast innerhalb der Versuchsfehlergrenze). In den alten Blättern findet 
aber eine Abnahme statt, die jedoch nicht größer ist als die in früheren 
Versuchen beobachtete. Wir können daraus schließen, daß in jungen 
Blättern nur eine Synthese, in alten nur ein Abbau des Alkaloides herrscht; 
dieser Abbau tritt aber auch dann ein, wenn die Spaltkörper des Nikotins 
nicht zu neuen Synthesen Verwendung finden können, weil diese ver- 
hindert sind bzw. eine Auswanderung unmöglich ist. Und endlich fol- 
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gern wir auch aus den Veruchen, daß der Alkaloidschwund in alten 
Blättern tatsächlich einem Abbau entspricht; denn eine Verwendung 
ganzer Nikotinmolekiile zur Synthese anderer, noch komplizierterer 
Kôrper war in diesem Narkoseversuch ausgeschlossen : Synthesen waren 
sistiert. In einigen weiteren Experimenten habe ich mich bemiiht, eine 
Intensivierung der Nikotindissimilation in isolierten, alten, normalen 
und narkotisierten Blättern mit verschiedenen Methoden (Temperatur- 
steigerung usw.) zu erreichen, bisher aber mit geringem Erfolg. 

Natiirlich lockt nun die Aufgabe, dem Mechanismus des Abbaupro- 
zesses in alten Blattern nachzuspüren. Doch habe ich in der Einleitung 
bereits bemerkt, daB diese Fragen gesondert behandelt werden, so daB 
ich mich hier kurz fassen kann. Fopor und REIFENBERG (1925) haben in 
neueren Arbeiten eine fermentative Spaltung von Nikotin in PreBsäften 
von Tabakblattern behauptet. Doch kann man gegen diese Untersu- 
chungen verschiedene Einwände erheben, vor allem den, daB diese 
Forscher nicht den Verbrauch des zugesetzten Alkaloids direkt bestimm- 
ten, sondern aus dem Auftreten nicht nikotinartiger, destillierbarer, ba- 
sischer Substanz auf eine Zersetzung des Alkaloids selbst schlossen. Der 
von ihnen so angenommene Abbau geht mit groBer Geschwindigkeit vor 
sich. In 2 Stunden wurden bei 37° C 35% des zugesetzten Nikotins ver- 
braucht. Das sind aber Zahlen, die in Experimenten mit ganzen Blät- 
tern aus der gesamten Tabakliteratur kein Analogon finden. Auch unsere 
eigenen und SMIRNOws neueste Fermentationsergebnisse lassen solche 
Abbauintensitäten nicht entfernt vermuten. 

Ich habe die Untersuchungen Fopors in mehreren Autolysenreihen 
unter gleichen Bedingungen, aber mit exakteren Methoden wiederholt, 
dabei den wirklichen Verbrauch des Nikotins bestimmt und bemerke 
hier lediglich, daß ich bisher seine Angaben nicht bestätigen konnte. 

17. Versuch: Ich ging so vor: ältere und mittlere Blätter (etwa 300 g) von 
Freilandpflanzen (Maryland) wurden zerrieben, der Saft abgepreßt und in drei 
Portionen geteilt. Eine von ihnen wurde sofort analysiert, die anderen beiden 
mit Phosphatgemisch auf p, 7 gepuffert und nach Zusatz von Toluol-Chloroform 


bei 37° C stehen gelassen, die eine für 3 Tage, die andere für 8. Jedesmal wurden 
zwei Bestimmungen vorgenommen und die ganze Versuchsreihe nochmals ange- 


setzt. 
Die Nikotinstickstoffmengen betrugen 
zu Beginn nach 3 Tagen nach 8 Tagen 
1. Versuch 33,0; 33,1 31,7; 32,3 30,7; 32,7 
Bari 30,0; 30,0 30,0; 29,0 


Diese Versuche zeigen also nur eine ganz geringe Abnahme der Nikotin- 
mengen. Ein weiteres Eindringen in diesen Teil unserer Arbeit müssen 
wir uns vorbehalten. Für unsere begrenzte Fragestellung ist eine För- 
derung der Kenntnisse auf diesem Gebiet zunächst ohne großes Interesse. 
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Wir fassen nun die Ergebnisse dieses Abschnittes zusammen: In 
Narkose, also unter Ausschaltung synthetischer Prozesse, beobachteten wir 
in alten Blättern einen geringen, in seiner Intensität nur schwer beeinfluß- 
baren Nikotinabbau. Junge Blätter veränderten ihren Alkaloidgehalt nicht. 
Wir schließen daraus, daß der Nikotinabbau eine auf alternde Organe 
beschränkte Erscheinung ist. 


5. Wanderung des Nikotins. 


Bevor wir nun die Ergebnisse der im wesentlichen an isolierten 
Blättern gemachten Beobachtungen auf den Stoffwechsel der gesunden, 
ganzen Pflanze übertragen, haben wir noch ein wichtiges Problem zu 
lösen: die Wanderung der Alkaloide. Selbst diese doch scheinbar mit 
einfachen Mitteln zu behandelnde Frage ist von den verschiedenen For- 
schern nicht einheitlich beantwortet worden; die Ansichten stehen sich 
schroff gegenüber. Wenn Tscuirson (Handb. III, 122) sagt, daß noch 
keine Tatsache bekannt ist, die auf ein Wandern der Alkaloide deutet, 
so hat er so weit recht, als die bisher vorliegenden Arbeiten, die eine 
Translokation behaupten, einer Kritik nicht standzuhalten vermögen. 
Die zuverlässigsten Literaturangaben sprechen für ein Liegenbleiben an 
primärer Lagerstätte. Wir wollen hier auf eine eingehendere Behand- 
lung früherer Untersuchungen so lange verzichten, bis wir selbst Ergeb- 
nisse besitzen, die eine positive Kritik fruchtbar machen; denn es er- 
scheint nicht ausgeschlossen, daß die Alkaloide auch in dieser Eigen- 
schaft sich ganz verschieden verhalten. Wir können diese Beschränkung 
im Rahmen unserer Arbeit leicht vornehmen, weil das Nikotin bei der 
Klärung des vorliegenden Problems bisher keine sonderliche Rolle ge- 
spielt hat. 


Wichtiger erscheint eine kurze Bemerkung über die Bedeutung einer 
etwaigen Translokation für die Physiologie der Alkaloide. In früheren 
Arbeiten herrscht darüber eine große Unklarheit. Selbstverständlich 
erlaubt die Tatsache des Wanderns kein Urteil über die „biologische“ 
Bedeutung. Die Translokation sagt uns gar nichts über die Bildungs- 
weise der Alkaloide, sagt uns nichts über ihr Schicksal! Der häufig 
vollzogene Schluß, daß, weil Alkaloide wandern, sie wieder ,,aktiv“ wer- 
den oder irgendwo im Stoffwechsel verbraucht werden müßten, entbehrt 
logischer Verknüpfung. Auch ist nicht einzusehen, warum die Trans- 
lokation nicht die Ablagerung an einer sekundären Lagerstätte ermög- 
lichen sollte, wo diese Stoffe ebenso träge, unangreifbar liegen wie andere 
an primärer. Der ganze Kampf um die Wanderung der Alkaloide ist 
deshalb mit einer uns heute fast unverständlichen Leidenschaft geführt 
worden, weil man eben glaubte, daß ein wandernder Stoff noch irgend- 
eine Bedeutung haben müßte für das Leben der Pflanze. 
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Uns interessiert die Wanderung zunächst nur deshalb, weil das Zu- 
und Abströmen eines Stoffes ein wesentlicher Faktor für seine endgültige 
Verteilung sein kann und einen Einblick in die synthetischen und dissi- 
milatorischen Vorgänge offenbar stark verschleiern muß. Eine in ihrer 
Intensität nicht abschätzbare Translokation steht der Erforschung be- 
stimmter Stoffwechselvorgänge wie eine geheime, feindliche Macht ent- 
gegen. Die Geschichte der Physiologie der Kohlehydrate im grünen 
Blatt ist ein anschauliches Beispiel hierfür. 

18. Versuch: 20. IX. 1926. Pfälzer. Eine kräftige ausgewachsene Freiland- 
pflanze wird nach sonnigen Tagen am Abend mit Wurzelballen ausgegraben, ins 
Dunkelzimmer gebracht und in Wasser gesetzt. Von 24 Blättern mittleren Alters 
werden die einen Hälften (= 4250 cm?) längs der Mittelrippe abgetrennt und 


analysiert; die anderen (= 4145 cm?) verbleiben über Nacht (von 18—8 Uhr) 
an der Pflanze (bei 18° C) und werden am Morgen analysiert (Tabelle 12). 


Tabelle 12. Nächtlicher Nikotinstoffwechsel in Blättern mittleren Alters. 




















en Absolute Mengen = er. Aut 1000 cm? Blattfläche 
Abends Morgens Abends Morgens Abends Morgens 
Frischgewicht . 175,— 165,— 41,3 39,9 
Gesamt-N . . . 664,8 622,— 3,79 3,77 156,— 150 
EivweiB-N . . . 533,— 501,— 3,05 3,03 126 121 
Nikotin-N . . 55,2 53,5 0,315 0,324 13 12,9 
Löslicher N. . 76,6 67,2 0,438 0,408 18 16,2 
NE-N... . 4,6 3,8 0,026 0,023 1,1 0,9 
2x Amid-N . . 6,4 5,2 0,037 0,031 1,5 1,3 











Aus Tabelle 12 entnehmen wir, daß — bezogen auf Blattfläche — 
eine unbedeutende, innerhalb der Versuchsfehlergrenze liegende Nikotin- 
abnahme zu verzeichnen ist, während der Eiweiß-N und der lösliche 
Stickstoff beträchtlicher auswanderten. Da wir bereits wissen, daß 
Blätter mittleren Alters bei längerer Verdunkelung den Gehalt an Niko- 
tin weder wesentlich vergrößern noch ihn verringern, können wir aus 
der Konstanz der Abend- und Morgenwerte schließen, daß eine beträcht- 
liche Auswanderung des Alkaloids nicht stattgefunden haben kann. Die 
übrigen beobachteten Veränderungen im N-Haushalt stimmen mit 
meinen früheren an anderen Pflanzen gemachten Untersuchungen über- 
ein, worauf ich deshalb verweise. 

19. Versuch: 30. IX. 1926. Pfälzer. Fünf Freilandpflanzen werden nach naB- 
kalten Tagen mit Wurzelballen ausgegraben und ins Dunkelzimmer in große 
Wassergefäße age Alle vergilbenden oder unregelmäßig gewachsenen Blät- 
ter, werden entfernt und nun ebenso wie im 
18. Versuch 0er verschiedener Blätter analysiert, die an der Pflanze 


verbleibenden Hälften aber einer 6tägigen Verdunkelung bei 16° C ausgesetzt 
(Tabelle 13). 
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Tabelle 13, Nikotinstoffwechsel in Blättern verdunkelter Pflanzen. 


























Absolute Mengen In °/, des Gesamt-N 
19. Versuch Alt Jung Alt Jung 
Kontr. | Dunkel | Kontr. | Dunkel | Kontr. | Dunkel | Kontr. | Dunkel 
Blattzahl. . . . | 20 20 37 37 
Frischgewicht . | 125 105 100 108 
Gesamt-N . . . 1366 | 249,—/621 599 100,— | 100,— | 100,— | 100,— 
Eiweiß-N . . . | 287 169 1532 1458 78,5 | 68,—| 85,7 | 76,6 
Nikotin-N. . . | 34 31 19 20,5 93 | 12,4 3,1 3,4 
Löslicher N. . | 45 49 70 120,5 | 12,2 | 19,6 | 11,2 | 20,— 
Da .. .% 2,3 4,5 3,5 6,6 0,6 1,8 0,6 1,1 
2x Amid-N. . . 2,5 | 17,8 5,0 | 38,—| 0,7 7,2 0,8 6,3 
e-Amino-N. . . | 29,—| 20,—| 52,—| 61,—| 7,9 8,0 8,4 | 10,2 














Die Analysen ergeben, daß der Gesamt-N sich nicht nur in den alten, 
sondern auch in den jungen Blättern verringert. Die entsprechenden 
Werte in Tausendteilen des Frischgewichtes verhalten sich fiir jene wie 
2,92 : 1,99, für diese wie 6,21 : 5,99. Verdunkelte Tabakpflanzen, deren 
Seitenzweige entfernt sind, treiben schnell Achselknospen aus. In diese 
wandert offenbar auch Stickstoff aus den jungen Blättern, trotzdem 
diese im Gegensatz zu den alten Blättern, deren Frischgewicht beträcht- 
lich sinkt, weiter wachsen, was wir mittels der Gewichtszunahme kon- 
trollieren können. Das Leichterwerden der alten Blätter braucht nicht 
allein auf dem Absterben solcher Blätter oder Blatt-Teile, deren Eiweiß- 
gehalt stark gesunken ist, zu beruhen, sondern auch auf Welkungserschei- 
nungen, die sehrleicht eintreten, wenn Pflanzen untererschwerter Wasser- 
zufuhr leiden. Ich komme darauf in einer besonderen Notiz zurück, be- 
merke hier nur, daß das Welken alter Tabakblätter die gleichen Wirkungen 
auf den Eiweißumsutz ausübt wie die Verdunkelung: Mobilisierung und oxy- 
dative Aufspaltung der Proteine, rasche Entleerung der Blätter, Vergilben, 
Absterben. Wir haben deshalb in solehen Welkungserscheinungen keine 
Fehlerquelle für unsere Untersuchungen zu sehen; wegen einer ein- 
gehenderen Begründung muß ich auf die später erfolgende Mitteilung 
verweisen. — Die alten Blätter zeigen absolut eine schwache Nikotinab- 
nahme, die jungen eine Zunahme. Daß diese Veränderungen des Alkaloid- 
gehaltes in gar keinem quantitativen Verhältnis stehen zu den sonstigen 
Umsetzungen, erfahren wir am besten aus den auf den Gesamt-N be- 
zogenen Werten (rechte Hälfte der Tabelle). Die scheinbare Zunahme 
des Nikotins in alten Blättern zeigt, wieviel langsamer in Wirklichkeit 
sein Schwinden erfolgt, verglichen mit der Auswanderung an gesamtem 
Stickstoff. 

Bevor wir diese Ergebnisse auswerten, stellen wir einen weiteren 
Versuch an: 
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20. Versuch: 12. X. 1927. Maryland. Eine sehr kräftige Pflanze wird wie im 
vorbeschriebenen Versuch behandelt, die Versuchshälften (89 g alte und 79g 
junge) nach 7tägiger bei 18—20° C vorgenommener Verdunkelung entfernt. Die 
alten Blätter zeigten bei der Beendigung des Versuchs starkes Welken und gelbe 
Farbe, die jungen waren nur zu einen Teil etwas vergilbt, wiesen sowohl Gewichts- 
(6%) als auch Flächenzunahme (9%) auf (Tabelle 14). Die Fläche der alten Blät- 
ter war infolge des Welkens nicht exakt zu ermitteln. 


Tabelle 14. Nikotinstoffwechsel in Blättern verdunkelter Pflanzen, 
































Absolute Mengen 
20. V , Qn Tuns In °/, des Anfangswertes 
Kontrolle Dunkel Kontrolle Dunkel Alt Jung 
Blattzahl . . . 13 13 31 31 
Fläche . . . .| 4560  |(4400) | 3850 4190 
Gesamt-N . . .| 416,— 269,— 544,— 528,— 64,8 97,2 
EiweiB-N . . .| 306,— 148,— 461,— 390,— 48,3 84,7 
Nikotin-N .. 30,5 80,2 16,2 16,9 99,— 104,— 
Lôslicher N . . 80,— 91,— 67,— 121,— 114,— 181,— 


Die Analysen stimmen weitgehend mit denen des vorhergehenden 
Versuches überein. Die prozentualen Veränderungen zeigen klar, daB 
der Nikotinverlust in alten Blättern verschwindend, die Anreicherung 
in jungen aber beträchtlicher ist. 

Wir schlieBen aus diesen drei Experimenten, die im Laufe der Arbeit 
durch weitere Beobachtungen ergänzt werden, daB die Alkaloidabnahme 
in den an der Pflanze befindlichen alten Blättern in den Grenzen bleibt, 
die sich durch unsere Abbauversuche an isolierten Blättern ergeben 
haben. Wir können deshalb feststellen, daß eine nachweisbare, irgendwie 
bedeutsame Translokation des Alkaloides nicht stattfindet. Das Nikotin 
liegt auf primärer Lagerstätte, wobei wir natürlich nur ganze Organe 
vergleichen; denn auf die Untersuchung einer Translokation innerhalb 
eines Blattes können wir uns mit der hier verwandten Methode nicht 
einlassen. 


6. Innere Ursachen der Nikotinverteilung in der normalen Pflanze. 

Wir gingen bei unseren Untersuchungen aus von der Verteilung der 
Alkaloide in der Pflanze und versuchten zunächst am isolierten Blatt 
oder an jungen Pflänzchen durch mannigfache Eingriffe die Ursachen 
dieser Verteilung zu finden. Freilich hat diesem Angriff das Problem 
noch standgehalten, wir haben die physiologische Bedeutung des Niko- 
tins noch nicht zu klären vermocht, aber wir haben — wie später noch- 
mals gezeigt werden wird — einige neue Erkenntnisse gewonnen, die für 
die weitere Forschung wesentlich sind. Wir kehren nun zurück zu un- 
serem Ausgangsobjekt, der ganzen Pflanze, und untersuchen, wieweit 
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die an einzelnen Organen gefundenen Ergebnisse unser Verstandnis des 
Alkaloidumsatzes in der ganzen Pflanze mit all ihren schwer entwirr- 
baren Regulationen erleichtern. 

Wir beobachteten (Abb. 1, S. 577) von den jüngsten zu den ältesten 
Blattern erst ein starkes Ansteigen, dann ein Abfallen des Nikotin- 
gehaltes. Dieses Sinken der Alkaloidmenge in den ältesten Blättern 
kann die Wirkung verschiedener Ursachen sein. Die Auswanderung des 
Nikotins haben wir als völlig unbedeutend oder nicht vorhanden be- 
zeichnet. Der Abbau des Nikotins ist aber von geringer Intensität und 
trat bisher fast nur unter abnormalen Umständen bemerkenswert in Er- 
scheinung. Jedenfalls haben wir geniigend Grund zu der Vermutung, 
daß die in den untersten Blättern beobachtete Nikotinverarmung durch 
einen bisher nicht gefundenen stärkeren Abbau oder andere Ursachen 
hervorgerufen wird. Aber der Alkaloidabbau ist charakteristisch für 
alte Blätter, andererseits auch der Stillstand bestimmter synthetischer 
Prozesse. Da erhebt sich nun die Frage: Ist der Abfall des Nikotingehal- 
tes in den untersten Blättern die Folge einer sekundären Erscheinung, 
einer Wiederzerstörung gebildeter Alkaloide, oder erreicht der Nikotin- 
gehalt infolge quantitativ zurücktretender Synthese vielleicht infolge 
frühzeitigen Alterns überhaupt nie wesentlich höhere Werte, jedenfalls 
nicht so hohe wie in den darüber befindlichen Organen. 

Nun gibt es Mittel, die frühzeitige Sistierung bestimmter Synthesen 
zu verhindern, das ,,Altern“‘ der Blätter hinauszuschieben. Es ist nur 
nötig, den Blättern an der Pflanze immer die Stellung, die Aufgaben und 
die Beeinflussungen zu belassen, die den jüngeren sonst zukommen. 
Dies erreichen wir, indem wir alle Gipfel- und Seitentriebe entfernen und 
die Blätter auf wenige unterste, „älteste‘‘ reduzieren. Solche Blatter 
wachsen längere Zeit als gleichwertige normale, und selbst wenn sie ihr 
Flächenwachstum eingestellt haben, vermögen sie in die Dicke zu wachsen 
und unter Umständen einen fast sukkulenten Charakter anzunehmen, wie 
ich es bei Phaseolus beobachtet habe, wo sie drei- bis viermal so dick 
waren wie normale Blätter. Durch ähnliche Experimente versuchen wir 
zu klären, ob nur der Alkaloidabbau oder auch eine frühzeitige Hem- 
mung der Synthese die eigenartige Nikotinverteilung in den untersten 
Blättern bewirkt. 

21. Versuch: 1927. Maryland. Während der Hauptvegetationsperiode wur- 
den eine größere Zahl von Freilandpflanzen so behandelt, daß Gruppe A normal 
in weiten Abständen aufwuchs, so daß das Licht guten Zutritt zu den untersten 
Blättern fand, die Pflanzen der Gruppe B aber etwa 20 cm über dem Boden ge- 
köpft und immer wieder der neu auftretenden Blattachseltriebe beraubt wurden. 
Vergilbende Blätter beider Pflanzensorten wurden entfernt und während fünf 
Wachstumsperioden der Gehalt an Eiweiß und Nikotin bestimmt, wobei nur 
gleichwertige, äußerlich ähnliche, gleich hoch inserierte Blätter Verwendung 
fanden. Um die Fehlergrenze möglichst zu engen, wurde außergewöhnlich viel 
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Material entnommen; bei den j 
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Pflanzen in den ersten Wachstumsperioden 
waren natürlich mehr Exemplare erforderlich als bei den älteren Pflanzen mit 
größeren Blättern. Natürlich sind trotz aller Vorsicht diese Versuche nicht so 
genau wie die mit der Blatthälftenmethode; aber die Unterschiede der Ergebnisse 
sind so groß, daß die Fehlergrenzen uns an der Deutung der Ergebnisse nicht 























hindern, 
Tabelle 15. Nikotinbildung in auf einige Blätter reduzierten Pflanzen. 
21. Versuch A normal B geköpft 
Tag der Analysen 1. VL | 20. VL | 11. VIL [10.VIIL] 6. IX. | 1. VL | 20. VI. | 11. VIL }10. VOL] 6. ıx. 
Blattzahl auf 100 g Frischgewicht | 36 12 6 4 4 36 11 5 3 3—2 
Aut 1060 en Frischgew. | 29,8 | 30,2 | 33,1 | 36,4 | 36,3 | 30,1 | 31,9 | 35,—| 38,2 | 308 
Eiweiß-N .|123,—|144,—|152,—|135,—| 83,—{118,—|150,—|168,—|185,—|189,— 
Nikotin-N .| 34 | 55| 8,6 | 10,8 | 104 | 33 | 59| 9,5 | 14,—| 165 
Auf 100g Eiweiß-N .|413,—|477,—1459,—1382,— 1235, —1393,—|471,—|481,— 1484, 1475, — 
Frischgew. {Nikotin-N .| 11,4 | 18,2 | 26,—| 29,7 | 28,6 | 10,9 | 18,5 | 27,1 | 36,9 | 41,6 
Nikotin-N in °/, Eiweiß-N | 28 | 3,8 | 5,7| 7,8 | 12,1 2,8 | 39| 5,6] 7,1 8,8 


























Die Tabelle 15 enthält die Analysenergebnisse. Um die Intensität 
des Wachstums einigermaßen zu veranschaulichen, ist in der dritten 
Querspalte angegeben, wieviel Blätter auf 100 g Frischgewicht ent- 
fallen. Zwecks besserer Übersicht der Ergebnisse bedienen wir uns einer 
nur wenig schematisierten, graphischen Darstellung (Abb. 2a —d). 

Abb. 2a zeigt uns die Veränderung des Gewichtes der Blattflächen- 
einheit. Die Blätter geköpfter Pflanzen (gebrochene Linie) vermehren ihr 
relatives Gewicht noch in der letzten Versuchsperiode, sie sind dicker, 
schwerer als die normalen. Doch sind die Unterschiede nicht so groß, 
wie ich sie an anderen Pflanzen, z. B. Phaseolus erhalten habe. 

Der Eiweißgehalt (2b) zeigt wesentliche Differenzen: In den Blättern 
geköpfter Pflanzen beobachten wir übereinstimmend bei Berechnung auf 
Frischgewicht oder Blattfläche das stete, zuletzt gebremste Ansteigen des 
Protein-N, in den normalen Blättern ein baldiges starkes Abfallen der 
Eiweißkurve. Bei diesen Blättern beginnt das Auswandern bzw. die 
relative Verringerung der Eiweiße bereits in einer Zeit, in der die 
Blätter selbst noch wachsen, während bei den abnormalen Blättern die 
Unmöglichkeit intensiver Stoffauswanderung und andererseits die Fähig- 
keit, Verluste durch Synthesen auszugleichen, zu einer Eiweißstauung 


führen. 


Die Nikotinkurven (d) zeigen (bei Berechnung auf Frischgewicht oder 
Fläche) für die normalen Blätter ein starkes Ansteigen und dann ein nur 
geringes Abfallen, während die Blätter der geköpften Pflanzen ihren Al- 
kaloidgehalt stetig vermehren, selbst in einem Stadium, in dem die Eiweiß- 
synthese den Abbau nicht mehr überwiegt und das Wachstum stillzustehen 


beginnt. Das deutet darauf hin, daß in den normalen Blättern der Ab- 
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bau des Alkaloids den endgültigen Gehalt nicht wesentlich beeinflussen 
kann. Die Differenzen im Nikotingehalt zwischen diesen beiden Blatt- 
arten sind ganz ähnliche, wie wir sie bei den in Abb. 1 dargestellten 
Sand- und Erdblättern gefunden haben. Nicht allein der sekundäre 
Alkaloidabbau bewirkt den geringeren Gehalt an Nikotin in den unter- 
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Abb. 2a. (g Frischgewicht auf 1000 cm? Fläche.) Abb.2c. (Nikotin-N in % des Eiweiß-N.) 
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Abb. 2b. (mg Eiweiß-N; oberes Kurvenpaar auf Abb. 2d. (mg Nikotin-N; oberes Kurvenpaar 
Frischgewicht bezogen, unteres auf Blattfläche) auf Frischgewicht bezogen, unteres auf Blatt- 











fläche.) 
Abb. 2. Veränderungen in der Zusammensetzung unterster Blätter von normalen (: ) und 
geköpften (— — — —) Pflanzen im Laufe einer Vegetationsperiode (1. Juni—6. Sept.). (Versuch 21.) 


sten Blättern, sondern vor allem die durch mancherlei Regulationen be- 
dingte, für das Altern wahrscheinlich charakteristische geringere oder 
gehemmte Synthese. Die ältesten Blätter werden normalerweise sehr 
früh aus dem Stoffwechsel ausgeschaltet, so funktionieren sie nur noch 
als Reservestoffbehälter, werden langsam entleert und gehen ihrem 
Tode entgegen. Die „Saugwirkung‘“ der jungen Blätter, der Mangel an 
Nahrung, schlechter Lichtgenuß, vielleicht auch die Wirkung irgend- 
39* 
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welcher Hormone mögen diese eindeutige Differenzierung junger und 
alter Blätter bedingen, auf die ich schon früher (1926) hingewiesen habe, 
und die zu weiteren Studien anregt. Die Beachtung des Blattalters ist 
jedenfalls eine dringende, bisher meist übersehene Notwendigkeit bei 
ähnlichen physiologischen Versuchen. Die Beziehungen des Nikotin- 
gehaltes zum Eiweißgehalt (Abb. 2c) sind freilich nicht so wesentlich 
verschieden, die normalen Blätter erscheinen bei dieser Berechnungsart 
sogar reicher an Nikotin ; aber das ist nur ein neuer Beweis für das gegen- 
sätzliche Verhalten von Proteinen und Alkaloiden: das Nikotin wandert 
nicht, die Eiweiße unterliegen aber mächtigen Translokationen. So ver- 
schieben sich im Laufe der Entwicklung namentlich in den Blättern, deren 
Eiweiße mobilisiert werden, die Verhältnisse sehr zugunsten des Alkaloides. 

Aber nicht allein in den untersten Blättern beobachteten wir einen 
relativ geringen Nikotingehalt, sondern auch in allen den Stammblät- 
tern, deren Achselknospe zur Entfaltung gelangt ist. In Abb. 3d zeigt 
uns die ausgezogene Linie die Schwankungen des Nikotingehaltes in 
fünf aufeinanderfolgenden Blättern. Überall, wo ein Seitenzweig sich 
entwickelt hat (zweites und viertes Blatt) beobachten wir einen gerin- 
geren Alkaloidgehalt. Diese Tatsachen sind zwar bisher noch nicht so 
exakt durch Analyse von Blattserien festgestellt worden, aber mancherlei 
Hinweise (Kosutany 1893, Mayer 1891, BEHRENS 1895, STUTZER und 
Goy 1913) auf den höheren Alkaloidgehalt ,,gegeizter‘‘ (Geize — Seiten- 
zweige) und „gegipfelter‘‘ Pflanzen ließen ähnliche Verhältnisse vermuten. 


22. Versuch: 9. IX. 1927. Maryland. Zur Analyse gelangen mittlere und 
obere Blätter von 20—30 Pflanzen zweier verschiedener Gruppen, Die erste um- 
faßt Pflanzen mit seitlichen Verzweigungen, die zweite solche, deren Gipfel- und 
Seitentriebe frühzeitig entfernt worden sind. Um nun die Unterschiede im Niko- 
tingehalt gut erfassen zu können, werden die Blätter in fünf Portionen geteilt, 
wobei die zweite und vierte bei den normalen Pflanzen aus Tragblättern von 
Seitenzweigen gebildet wird, die übrigen aber der Nummer entsprechend Blätter 
umfassen, die von unten nach oben sich um und zwischen diese Tragblätter grup- 
pieren. Bei den Pflanzen der zweiten Gruppe, deren Seitenzweige entfernt sind, 
werden die Analysen ebenfalls von fünf Portionen vorgenommen, die fünf auf- 
einanderfolgenden Blättern von 20—30 Pflanzen entsprechen. Portion 1 umfaßt 
also von 20 Pflanzen je das unterste, älteste dieser fünf ausgewählten Blätter. 
Um eine gute Übersichtlichkeit und Vergleichbarkeit der Ergebnisse zu erreichen, 
werden diese Blätter so gewählt, daß sie in ihrer Zusa tzung mit denen der 
Portion 1 der ersten Gruppe möglichst übereinstimmen. Das ist nicht schwer, 
da wir mit großem Pflanzenmaterial arbeiten und in den einzelnen, übereinander 
wachsenden Blättern Vertreter aller physiologischen Alterszustände mit allen 
Abstufungen im N-Gehalt haben. Wir müssen uns nur einigermaßen orientieren, 
am besten so, indem wir mehr als fünf Portionen verarbeiten und als erste Portion 
die bezeichnen, die eine ähnliche Zusammensetzung wie die entsprechende der 
ersten Gruppe hat. Erleichtert wird dieses Verfahren durch die sehr gleichmäßigen 
Veränderungen im N-Gehalt in den Blättern der Pflanzen, die keine Seitenzweige 
haben. Damit kommen wir aber schon zu den Ergebnissen, die in Tabelle 16 zu- 
sammengefaßt und in Abb. 3 graphisch dargestellt sind. 
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Tabelle 16. Einfluß der Verzweigung auf den Nikotingehalt des Tragblattes. 














22. Versuch Normal Gegeizt 

Portion 1 2 3 a 5 1 2 3 u 5 
B 1. Trag- 2. Trag- ” 

lattsorte [Unterst blatt Mittl. blatt Oberst [Unterst Oberst 





Auf 1000 om: { Frischgew. 36,—| 33,1 | 32,1 | 28,9 | 28,2 | 37,—| 35,5 | 33,8 | 31,4 | 30,1 
Fläche | Eiweiß-N .|153,—|131,—|146,—|128,—|140,—158,6 |157,3 |151,—|151,5 |147,— 

| Nikotin. n | 9,7 | 72| zıl 46] 44] 98| 91| s2| 74] 64 

Auf 100g (Eiweiß-N .|426,—1396,— 456,443, 498, 1429, —443,_|448, \as3,_ 489, — 
Frischgew. | Nikotin-N | 26,9 | 21,7 | 224 | 15,9 | 15,6 | 26,4 | 25,6 | 24,2 | 28,5 | 21,3 
Nikotin-N in °/, Eiweiß-N 6.33) 5,48| 4,85} 3,50| 3,14| 616] 5,77| 5,40| 487| 4,35 
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Abb. 3a. (Frischgewicht auf 1000: Fläche.) Abb. 3c. (Nikotin-N in % des Eiweiß-N.) 
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Abb. 3b. (Eiweiß-N auf 100g Frischgew. oben, auf Abb. 3d. (Nikotin-N auf 100g Frischgew. 
1000 cm? Fläche unten.) (oben, auf 1000cm? Fläche unten.) 


Abb. 3. (Versuch 22.) Einfluß des Austreibens der Achselknospe auf die Zusammensetzung des 

Tragblattes. = normale Pflanze; — — — — = Pflanze ohne Gipfel- und Seitentriebe. 

O = Tragblatt, e= Blatt ohne entfaltete Achselknospe. 1. (unterstes) bis 5. (oberstes) Blatt 
= 5 aufeinanderfolgende Blätter der oberen Pfanzenhälfte. 
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Den Diagrammen entnehmen wir, wie regelmäBig das Frischgewicht 
(Abb. 3a) der Blattflacheneinheit bei den gegeizten Pflanzen abfällt im 
Gegensatz zu den normalen. Die Blatter, die einen Seitenast tragen, sind 
immer leichter, weniger dick als die entsprechenden ohne entwickelte Knospe ; 
wir könnten übrigens auch sagen, sie sind relativ kleiner. Das geht aus 
den hier gemachten Angaben nicht hervor. Ich habe es aber oft beob- 
achtet. Wir sehen auch die Ubereinstimmung mit dem vorhergehenden 
Versuch (21). Wir brauchen nur die Tragblätter der ‚‚Geize‘‘ den un- 
tersten Blättern normaler Pflanzen und die Geize selbst dem Hauptsproß 
gleichzusetzen. Diese Übereinstimmung bezieht sich auch auf den Ei- 
weiß- (3b) und Nikotingehalt (3d). Also, nicht allein die untersten 
Blätter ausgewachsener Pflanzen, sondern auch die Tragblätter von Seiten- 
zweigen sind relativ ärmer an Frischgewicht, vor allem auch an Eiweiß 
und Alkaloid. Die Veränderungen im Gehalt an diesen Stoffen gehen in 
den normalen Pflanzen ganz im Gegensatz zu den gegeizten sehr sprung- 
haft vor sich. Das zeigen die Diagramme besonders gut, und ich ver- 
weise nun nochmals auf die S. 577 gemachten Bemerkungen über die 
Unregelmäßigkeit der Nikotinverteilung in der Pflanze. Die Ursache 
der vielen kleinen Maxima, die die Kurve des Nikotingehaltes in Blättern 
verschiedenen Alters wellenförmig gestalten, sind im wesentlichen die 
verschiedenen Beziehungen zu Seitenzweigen usw., die den Stoffwechsel 
jedes Blattes beeinflussen. Die Auswertung des vorliegenden Versuches 
hat ja gegenüber der des voranstehenden den großen Vorteil, daß klarere 
Verhältnisse vorliegen. Die Auswanderung der Alkaloide kommt auch 
hier nicht in Frage, und ein Abbau von Nikotin in Tragblättern konnte 
ebensowenig wie in den benachbarten Blättern nachgewiesen werden. 
Nur müssen die Blätter jung genug sein. Diese Begrenzung des Nikotin- 
abbaues auf alte Blätter macht uns den Schluß leicht, daß die Synthese 
des Alkaloids allein für seine Verteilung in diesen jungen Blättern von 
Bedeutung ist. Und wir haben allen Grund, gegenüber den Feststellun- 
gen von G. KLEIN zurückhaltend zu sein. So einfach liegen offenbar die 
Dinge nicht, daß einem mächtigen Ansteigen des Nikotingehaltes ein 
schwaches Absinken folgt. Für die ganze Pflanze trifft dies bestimmt 
nicht zu, vielmehr ist der Gesamtgehalt an Nikotin immer im Steigen 
begriffen; und für einzelne Blätter trifft es auch nicht immer zu. Diese 
Untersuchungen haben deutlich gezeigt, wie vorsichtig man in der Be- 
urteilung physiologischer Vorgänge auf Grund einfacher Analysen ohne 
Zuhilfenahme des Experimentes sein muß. 

Wir fassen nun die Ergebnisse dieses Abschnittes kurz zusammen: 

Die Unterschiede im Alkaloidgehalt in Blättern derselben Pflanze sind 
nur zu einem geringen Teil durch den Abbau des Nikotins bedingt, da dieser 
nur geringe Intensitäten aufweist und auf alte Blätter beschränkt ist. Viel- 
mehr ist die Synthese des Nikotins selbst ausschlaggebend für die Vertei- 
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lung dieses Stoffes. Diese Synthese ist aber genau so wie andere, wichtige 
Prozesse in den untersten, ältesten Blättern und auch in den Tragblättern 
von Seitenzweigen relativ früh gehemmt oder gar sistiert, diese Blätter sind 
deshalb relativ ärmer an Nikotin. 


7. Die Beziehungen zwischen Reaktion der Nährlösung ; 
Stickstoffernährung und Alkaloidbildung. 

Wir haben nunmehr festgestellt, daß nur eine wesentliche Ursache 
für die Verteilung des Nikotins in der Tabakpflanze besteht: seine Syn- 
these. Freilich über dieser Bildung der Alkaloide liegt noch ein dichter 
Schleier. Und wenn wir im folgenden mehr in der Form eines Anhanges 
noch auf einige Orientierungsversuche zurückkommen, dann deshalb, 
weil im Laufe dieser Arbeit mannigfache Hinweise auf die Beziehungen 
zwischen Wachstum, Eiweißbildung und Nikotinsynthese gegeben wur- 
den. Wir müssen uns hüten, in diesen Beziehungen des Rätsels Lösung 
verborgen zu erhoffen. Aber schon die Tatsache, daß die Alkaloidlitera- 
tur voller Bemerkungen ist über eine Koppelung der Synthese dieser 
Stoffe mit dem Eiweißstoffwechsel zwingt zu dem Versuch, dieser schwie- 
rigen Materie ein wenig beizukommen, um bei den weiteren Arbeiten 
nicht mehr ganz im Dunkeln zu tasten. So beginnen wir mit einigen 
Experimenten, in denen der Zustand der N-Ernährung der Pflanze und 
damit der Eiweißumsatz gewissen Veränderungen unterliegt. Dabei be- 
dienen wir uns zunächst verschiedener Nährlösungen, die sich nicht 
allein in ihrer chemischen Zusammensetzung, sondern auch in ihrer 
Reaktion unterscheiden. Das zwingt uns, den Einfluß der H--Konzen- 
tration besonders zu prüfen. 


a) Die Reaktion der Nährlösung. 


Ich habe mit jungen Pflanzen mehrere Versuchsreihen in dieser Rich- 
tung angestellt und die Azidität der Lösung einmal durch starke Puffe- 
rung mit Phosphaten, Karbonaten, dann durch Verwendung von physio- 
logisch sauren bzw. alkalischen Salzen oder von Nitratgemischen nach 
WARBURG in bestimmtem Sinne beeinflußt. Die H'-Konzentration wurde 
dabei elektrometrisch kontrolliert. Ich kann die Ergebnisse dahin zu- 
sammenfassen, daß in keinem Falle eine direkte Beeinflussung des Niko- 
tingehaltes durch die Reaktion des Substrates beobachtet werden konnte, 
vielmehr zeigten alle Versuche mit verringerter Nikotinbildung auch 
eine Hemmung des Wachstums und der Eiweißsynthese. Eiweißmengen 
und Frischgewicht einerseits und Alkaloidmengen andererseits zeigten 
ein übereinstimmendes Verhalten. Da aber Smirnow die Abhängigkeit 
der Tabakpflanze von der Azidität der Nährlösung eingehend studiert 
hat und ich seiner Arbeit nichts Neues oder Gegensätzliches hinzuzu- 
fügen habe, verzichte ich auf eine eingehende Versuchsbeschreibung. Der 
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Gedanke, daB so ausgesprochen basische Stoffe wie die Alkaloide in irgend- 
einer Beziehung zur Aziditat des Nährmediums stehen könnten, muß we- 
nigstens für den Tabak fallen gelassen werden. 


b) Die Ernährung mit anorganischen N-Verbindungen. 

Verschiedene Autoren, vor allem wieder A. MAYER, behaupteten, daß 
eine Steigerung der Stickstoffdosen auch eine Intensivierung der Al- 
kaloidsynthese nach sich zöge. Die Alkaloidbildung sei das Resultat 
einer üppigen Stickstoffernährung. Doch scheinen mir Mayers eigene 
Düngungsversuche mit ihren sehr unregelmäßigen Ergebnissen diese 
Behauptung nicht sonderlich zu stützen. Zur Klärung stellen wir eigene 
Experimente an. 

23. Versuch: 17. VI. 1927. Maryland. Je 15 junge Pflanzen mit durchschnitt- 
lich fünf Blättchen werden am 17. VI. auf Vegetationsgefäße verteilt, die je 81 
Nährlösung enthalten. 50 Kontrollpflanzen werden sofort analysiert (Serie A). 
Die Ernährung erfolgt mit einer Lösung, die im Liter CaH PO, 0,25 g; K,HPO, 
0,25 g; KC10,2; CaSO,-2H,0 0,3; MgSO, 0,125; FeCl, 0,025 g enthält und außer- 
dem für die Serie B 0,3 g (NH,)SO,, für C 0,6 g für D 1,25 g. Der Versuch wird 
am 13, VII. abgebrochen, und von jeder Serie werden 15—20 Pflanzen ohne Wur- 
zeln analysiert (Tabelle 17). 


Tabelle 17. Stickstoffkonzentration und Nikotinbildung. 






































23. Versuch 50 Pflanzen enthalten In °/, des Gesamt-N 
Serie A B Cc D A B C D 

N-Gaben Kontr. | wenig | mittel viel Kontr. | wenig | mittel viel 
Frischgewicht in g |125,—| 360 | 447 | 270 
GesamtN..... 1300,— 11320,—11399,—11239,—1100,— | 100,— |100,— | 100,— 
Eiweiß-N..... 252,— 11065,—11029,—| 849,4 | 83,7 | 80,75] 73,6 68,5 
Nikotin-N . ...| 3,05] 13,8 | 126 | 1] 10 | 105| 0,9 | 09 
Löslicher N. . . . | 45,— | 241,2 | 357,4 | 378,5 | 15,0 | 18,2 | 25,5 | 30,6 
— 28 | 23,—| 80,—| 150,—| 0,9 | 18 | 5,7 | 12,1 
2x Amid-N . . . .| 4,0 | 111,—] 114,—| 78 1,3 8,4 8,1 6,3 


Die Tabelle 17 enthält die analytischen Befunde. Die Frischgewichte 
zeigen uns, daB die Serie C das beste Wachstum aufweist, während die 
Pflanzen mit hôchster N-Gabe (D) stark zurückbleiben. Die verschieden 
starke Eiweiß- und Nikotinzunahme wird uns besonders klar, wenn wir 
die absoluten Werte (für 50 Pflanzen) vergleichen. Die am besten 
wachsenden Pflanzen (B und C') enthalten auch die größten Mengen 
dieser Stoffe, während D weit zurücksteht und eine beträchtliche Menge 
präformierten, noch nicht verarbeiteten Ammoniaks aufweist. Das 
Verhältnis NH, : Amid ist für die Pflanzen am günstigsten, die am 
wenigsten Ammoniak enthalten. Die Pflanzen der Serie D haben nicht 
nur relativ, sondern auch absolut einen niedrigen Amidwert. Offenbar 
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sind sie in ihrem gesamten Stoffwechsel durch die hohe Ammoniumsalz- 
gabe so geschädigt, daB sie das eindringende NH, nicht mehr mit ge- 
nügender Geschwindigkeit entgiften können. Anschaulich werden diese 
Verhaltnisse, wenn wir die erhaltenen Werte in Hundertteilen des Ge- 
samt-N ausdriicken. Dann ergeben sich nur unbeträchtliche Unterschiede 
im Nikotingehalt. Auch wenn wir den Eiweiß-N der Berechnung zugrunde 
legen, erhalten wir kein wesentlich anderes Ergebnis, die Nikotinmengen 
verhalten sich dann wie 1,2 : 1,3 : 1,2 :1,3. Daraus können wir aber 
schließen, daß eine direkte Beeinflussung der Alkaloidbildung durch die 
Größe der N- Gabe nicht nachweisbar ist. Der Parallelismus Alkaloidsyn- 
these—Wachstum—Eiweißbildung kommt bei solch jungen Pflanzen 
sehr schön zum Ausdruck. Daß in den Serien C und D die relativen Ei- 
weißmengen (in Hundertteilen des Gesamt-N) geringer erscheinen, erklärt 
sich aus der großen Menge aufgenommenen und noch nicht verarbeiteten 
Ammoniaks, die das Bild etwas trübt. 

28. Versuch: 17. VI. Wir wiederholen diesen Versuch mit Pflanzen, die in 
kleinen Töpfen mit Erde verbleiben und regelmäßig mit denselben Nährlösungen 
wie im vorigen Versuch, aber von nur halb so starker Konzentration begossen 
werden, Der Versuch wird erst am 20. VII. abgebrochen, die Pflanzen werden 
wiederum ohne Wurzeln analysiert. 


Tabelle 18. Stickstoffkonzentration und Nikotinbildung. 






































24. Versuch 50 Pflanzen enthalten N in °/, des Gesamt-N 
Serie A B Cc D A B C D 

N-Gabe Kontr. | wenig | mittel viel Kontr. | wenig | mittel viel 
Frischgewicht in g [125 | 615 | 690 | 525 
Gesamt-N . . . . . 300 1828,— 2021, — 1595,—1100,— |100,— |100,— | 100, — 
EiweiB-N . . . . . 252,— |1482,—|1653,—|1242,—| 83,7 | 81,—| 81,9 | 77,8 
Nikotin-N . . . .| 3,05| 26,—| 28,—| 18,1 1,0 1,4 1,4 1,1 
Lôslicher-N . . . . | 45,— | 320,—| 340,—| 335,—| 15,— | 17,6 | 16,7 | 21,1 
A ue 2,8 25,—| 70,—| 145,—| 0,9 1,3 3,5 9,1 
2x Amid-N . . . .| 4,0 | 108,—/ 120,—| 93,—| 13 5,9 6,0 5,8 


Die Zunahme an Frischgewicht, Eiweiß und Alkaloid ist weit größer 
als im vorigen Versuch, die relativen Werte für den Alkaloid-N (in Pro- 
zenten des Gesamt-N) in B und C diesmal aber höher als in A und D. 
Beziehen wir die Nikotinmengen auf den Eiweißgehalt, so erhalten wir für 
vier Serien das Verhältnis 1,2 : 1,75 :1,7 : 1,45. Dieser länger dauernde 
und unter günstigeren Vegetationsbedingungen abgelaufene Versuch 
erbrachte also eine Differenzierung im Alkaloidgehalt, aber nicht in dem 
Sinne, daß die am besten mit Stickstoff ernährten Pflanzen das meiste 
Nikotin enthalten. Vielmehr stimmen diese Ergebnisse gut mit unseren 
früheren überein. Sie zeigen zunächst ganz allgemein die relative Zu- 
nahme des Nikotins im Laufe der Entwicklung der Pflanze, sie zeigen auch, 
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daß die besser gewachsenen Pflanzen mit dem größten Frischgewicht nicht 
nur absolut, sondern auch relativ das meiste Alkaloid enthalten. Wir stoBen 
immer wieder auf den Parallelismus Wachstum—Nikotinsynthese und 
sehen andererseits, daß die mannigfachen bisher untersuchten äußeren 
Faktoren die Nikotinbildung nicht direkt zu beeinflussen vermögen. 
25. Versuch: 10. IX. 1926. Pfälzer. Von ausgewachsenen Pflanzen werden 
alte und junge Blätter geschnitten, längs der Mittelrippe geteilt, die Kontroll- 
hälften sofort analysiert und die Versuchshälften auf 0,11%ige NH,CI-Lösung für 


5 Tage bei guter Beleuchtung gebracht. Bei Abbruch des Versuches zeigen beide 
Blattsorten großen Stärkereichtum. 


Tabelle 19. Ernährung isolierter Blätter mit NH,Cl. 





























25. Versuch Absolute Mengen In °/o9 des anfängl. Frischgew 
Blattsorte Alt Jung Alt Jung 

Kontr. Vers. | Kontr. | Vers. | Kontr. Vers. | Kontr. Vers. 

Blattzahl. 15 15 40 40 

Frischgewicht ie ig 110 122,— | 108 107,— 

Gesamt-N . . 356,6 | 539,8 1665,5 |873,9 | 3,24 | 4,43 | 6,16 | 8,17 

Eiweiß-N . . . |293,4 | 299,—|595,— | 635,— | 2,67 2,46 5,52 5,93 

Nikotin-N .. 28,2 30,8 11,7 12,9 | 0,26 0,25 | O,11 0,12 

Lôslicher N . . | 35,—1210,— | 58,8 |226,—| 0,32 | 1,72 | 0,53 | 2,11 

NBSB.;. . s,s 22 | 81,— 4,2 |120,—| 0,02 | 0,66 | 0,04 1,12 

2x Amid-N. . . 3,1 51,— 5,0 26,—| 0,03 0,42 0,05 0,24 

«-Amino-N . . . 20,—| 65,—| 41,—| 71,—j 0,18 0,53 0,38 0,66 











Wir beurteilen die analytischen Ergebnisse auf Grund der Berech- 
nung in Tausendteilen des anfänglichen Frischgewichtes und beobachten, 
daß in alten und jungen Blättern durch N-Aufnahme der Gesamt-N und 
der NH;-N beträchtlich ansteigen. Jedoch ist eine Eiweißsynthese nur 
in den jungen Blättern zu bemerken, während die alten einen geringen 
Abbau trotz Anreicherung mit Amiden, Aminosäuren und Kohlehydra- 
ten aufweisen. Wir finden außerdem, daß in jungen Blättern eine geringe 
Zunahme, in alten eine Abnahme des Alkaloides eingetreten ist. Da 
das aber prinzipiell gleiche und in ihren quantitativen Ausmaßen ähnliche 
Ergebnisse sind, wie wir sie in früheren Versuchen ohne N-Ernährung mit 
isolierten, belichteten oder verdunkelten Blättern erhalten haben, können 
wir der Ernährung mit Ammoniumsalzen keine besondere, mindestens 
keine direkte Bedeutung für die Nikotinbildung zuschreiben. Gleiches gilt 
auch für Nitrate, mit denen ich ebenfalls experimentiert habe. Bemer- 
kenswert erscheint mir noch der Hinweis auf einen Versuch, bei dem von 
drei verschiedenen Blattsorten die jungen und alten Blätter sich wie die 
entsprechenden im eben behandelten Versuch verhielten, die mittleren 
aber trotz Eiweißsynthese keine Nikotinznnahme aufwiesen. Da die 
zur exakten Beurteilung notwendigen Flächenbestimmungen nicht aus- 
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geführt werden konnten, unterliegt die Auswertung des Versuches sub- 
jektivem Empfinden. Aber es ist doch auffällig, daß Blätter, die wohl 
Eiweiße synthetisieren, aber im allgemeinen nicht mehr wachsen, auch 
den Alkaloidgehalt nicht vermehren, und das, neben anderen Beobach- 
tungen, veranlaßt uns, zu vermuten, daß — falls die Alkaloidbildung 
irgendwie mit dem Eiweißstoffwechsel gekoppelt ist — weniger die Re- 
serveeiweiße in Frage kommen als die Plasmaeiweiße. 

Wir dürfen nunmehr diesen Abschnitt abschließen. Die Größe der 
N-Gabe hat keinen direkten Einfluß auf die Nikotinbildung. 


€) Organische N-Quellen. 

Wir wollen nun nicht solche Versuche anschlieBen, bei denen wir 
Tabakpflanzen oder Blatter mit wohlgewahlten organischen Stickstoff- 
verbindungen ernähren. Das führt uns schon zu Betrachtungen über den 
Mechanismus der Alkaloidsynthese. Uns fehlt aber noch völlig der Rah- 
men für solche Studien, und auch die Versuchsanstellung würde große 
Schwierigkeiten bereiten. Wir wollen vielmehr zur Ergänzung noch 
einige Experimente besprechen, in 
denen eine Synthese von Eiweißen Tabelle 20. Eiweißregeneration in 











aus Eiweißspaltprodukten ange- ausgewachsenen Blättern. 
strebt wird, wobei wir die Plasma- 26. Versuch Absolute Mengen 
eiweiße in den Vordergrund stellen, Stickstoff mg ss Hell 
weil wir in vielen einzelnen Fallen 
immer wieder auf engste Bezieh- Gesamt-N +... +} 405,1 407,4 

‘ 5 Eiweiß-N . . . .| 239,7 270,— 
ungen zwischen Alkaloidsynthese _,., |. 

; Nikotin-N ... 11,4 11,4 

und Wachstum gestoßen sind. Es 5.3.0. N 154,— | 126,— 
handelt sich also um das Studium xp,n | ~ 4 9,2 98 
des Prozesses der besonderen Ei- 29, Amid-N . . .| 50,— 50,— 








weiBregeneration ReserveeiweiB— 
Plasmaeiweiß. Da aber erhebt sich sofort die große Schwierigkeit in der 
Behandlung dieser Frage, weil unser Wissen über den Mechanismus der 
Proteinregeneration sehr gering und die Zusammensetzung der Plasma- 
eiweiße uns ein großes Rätsel ist. Die nun folgenden Versuche haben des- 
halb nur orientierenden Charakter. Sie sollen eine planvolle Gestaltung 
künftiger Arbeit ermöglichen. 

Zunächst versuchen wir die Regeneration von Reserveeiweißen zu 
erzwingen. 

26. Versuch: 4. X.1926. Schön gewachsene Pfälzer Freilandpflanzen. 
48 Blätter mittleren Alters, von denen wir wissen, daß sie normalerweise ihren 
Alkaloidgehalt nicht mehr vermehren, werden nach trüben Tagen geschnitten und 
in einer feuchten Kammer im Dunkeln bei 18—20° C 5 Tage lang aufbewahrt. 
Dann werden alle gelblichen Blätter verworfen und von 25 übrigbleibenden die 
Kontrollhälften zur Analyse verwendet, die Versuchshälften auf Wasser in 
normale Lichtverhältnisse bei 18—20° C für 3 Tage gebracht (Tab. 20). 
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Die Analysen zeigen uns, daB die fünftägige Verdunkelung einen 
starken Eiweißabbau und eine Anreicherung lôslicher N-Verbindungen 
bewirkt hat. Infolge nachträglicher Belichtung werden der weitere Abbau 
sistiert und die Bedingungen fiir eine Regeneration der Proteine gegeben. 
Der Eiweißgehalt nimmt zu, der an lôslichem N ab. Der Nikotingehalt 
bleibt aber völlig unverändert. Die Regeneration der Reserveeiweiße hat 
also keinen Einfluß auf die Alkaloidbildung. Es ist interessant, darauf 
hinzuweisen, daß auch in früheren Versuchen diese nicht mehr wachsen- 
den, aber zur Synthese doch noch befähigten Blätter ihren Alkaloid- 
gehalt unter verschiedenen Bedingungen nicht vermehrten. 

27. Versuch: 27. IX. 1927. Maryland. Eine gut gewachsene Freilandpflanze 
wird mit Wurzelballen in Wasser gesetzt und 13 Tage im Gewächshaus belassen, 
Zu Beginn des Versuchs werden Seiten- und Gipfeltriebe entfernt und an der 
Pflanze zwei Zonen, eine untere und eine obere, markiert und von ihnen Kontroll- 
hälften aller Blätter entfernt und analysiert, dann die untere Zone mit den älteren 
Blättern verdunkelt bis zum 10. X. Diese veränderten dabei ihre Farbe bis zum 
Gelb und welkten teilweise, während die jungen Blätter (der zweiten Zone) frisch 
grün blieben und an Fläche etwa 5% zunahmen. 


Tabelle 21. Eiweißregeneration in jungen Blättern, 




















27. Versuch Absolute Mengen in mg 
In ®/, des Anfangswertes 
Blattsorten 11 ältere 22 jüngere 
Vor Nach Vor Nach Alt Jung 

Gesamt-N . . .| 491,9 327,— 598,— 625,1 66,5 105,— 
EiweiB-N . . .| 389,— 197,— 515,— 535,— 50,7 104,— 
Nikotin-N .. 37,9 36,— 18,— 19,1 95,— 106,— 
Lôslicher N . . 65,— 94, — 65,— 71,— 145 109,— 














Die absoluten Werte fiir die ablaufenden Veranderungen im N-Gehalt 
der Blatter enthält Tabelle 21. Die Verdunkelung der alten Blatter be- 
wirkte eine starke EiweiBmobilisation. Die Spaltprodukte wurden im 
wesentlichen abtransportiert. In den jungen Blättern nahm der Ei- 
weiB-N aber zu, wenn auch nicht bedeutend ; wir können aber annehmen, 
daß diese Eiweißzunahme eine Regeneration in dem Sinne ist, daß diese 
Synthese mittels des in den Spaltkörpern der mobilisierten Reserve- 
eiweiße enthaltenen Stickstoffs erfolgt. 

Das Nikotin erleidet ebenfalls in den alten Blättern einen Verlust. 
Doch steht er in gar keinem quantitativen Verhältnis zum Eiweißabbau, 
und seine Werte überschreiten nicht die, die wir früher in alten, isolierten, 
verdunkelten Blättern fanden. Wir können also auch hier eine Wande- 
rung des Alkaloides ausschließen und sind deshalb der Ansicht, daß die 
Nikotinzunahme in den jungen Blättern einer Synihese entspricht. Die 
Intensität dieser Synthese entspricht einigermaßen dem Wachstum 
(Flächenzunahme 5%, Nikotinzunahme 6%). — Die Veränderungen in 
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den jungen Blättern sind im ganzen recht gering. Das kommt daher, 
daß die aus den alten Blättern auswandernden Stickstoffmengen in neue 
Blattachseltriebe und nicht in die höheren Blätter gehen. Das ergibt 
sich auch ohne Kenntnis der Versuchspflanze aus der Tabelle. Ich habe 
früher auf diese Vorgänge hingewiesen. 

28. Versuch: 7. VIII. 1927. Maryland. Etwa 1/,m hohe schön und sehr 
gleichmäßig entwickelte Topfpflanzen werden über der Erde unter Wasser ge- 
schnitten und zu folgendem Experiment benutzt, 

Einige Pflanzen werden in je einen unteren und oberen Sproßteil geteilt. 
Diese Teile werden entweder ihrer Blätter beraubt und diese zur Kontrolle 
analysiert oder . 


A in N-freie Nährlösung, 
B in Knorsche Lösung gestellt. 

Andere Pflanzen (C’) werden ohne vorherige Teilung nach einfacher Markie- 
rung der Zonen in Wasser gestellt. Nach 4 Wochen werden die Blätter analysiert 
und die erhaltenen Werte auf Blattflächen bezogen. Dabei ist zu bemerken, daß 
an diese Analysen keine hohen Ansprüche gestellt werden können, da zu jeder 
einzelnen Portion fünf verschiedene Pflanzen verwendet werden mußten, deren 
physiologische Differenzierung trotz morphologischer Ähnlichkeit beträchtlich 
sein kann. Immerhin können wir Durchschnittswerte errechnen, die so beträcht- 
liche Unterschiede in den einzelnen Blattsorten wiederspiegeln, daß sie trotz der 
gemachten Einschränkungen zu interessanten Schlüssen berechtigen, 




















Tabelle 22. 
Prozentuale Veränderungen gegenüber den Eiweiß- Nikotin- lösl.- Fläche 
Anfangswerten (bezogen auf Blattfliche!) N N N 
F A N-frei — 30 0 — 30 0 
I. Alte SproBteilen B Knop _10 0 +20 0 
De vom ganz. Pflanz.|C Wasser} -45 — 10 — 30 0 
P A N-frei —10 +5 +5 +10 
I. Junge prop B Knop 0 +200 | +10 | +100 
Blätter von || nn Pfiens|OWasser| —-10.. |... +190: |... +0 +100 





In Tabelle 22 finden wir die relativen, auf Blattfläche bezogenen Ver- 
änderungen des Stickstoffgehaltes der einzelnen Fraktionen ausgedrückt 
in Hundertteilen der Anfangswerte. In alten Blättern wird EiweiB ab- 
gebaut, und zwar am stärksten in solchen, die noch mit der ganzen 
Pflanze in Verbindung stehen. Die ,,Saugwirkung“ der jungen Blätter 
macht sich hier stark bemerkbar. Die Nikotinverluste sind aber ganz 
gering und mit Rücksicht auf die Verschiedenheit des Materials kaum 
mehr exakt faßbar. Die jungen Blätter vermindern ebenfalls aber nicht 
so erheblich ihren relativen Eiweißgehalt. Dieser „Stickstoffverlust‘‘ ist 
so zu erklären, daß das Wachstum der jungen Blätter schneller vor sich 
geht als die Zufuhr von Stickstoff. In Wirklichkeit handelt es sich na- 
türlich um einen beträchtlichen absoluten N-Gewinn, der z. B. für IT C 
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etwa 80% beträgt, da die Blattfläche um 100% zunimmt! Diese Ver- 
hältnisse stimmen aber auch mit den in Abb. 1b (S. 577) kurvenmäßig 
dargestellten Analysen überein, aus denen wir entnehmen, daB in der 
Entwicklung der Blatter von einem bestimmten Alter ab eine Ver- 
armung an Eiweiß in Erscheinung tritt. Viel interessanter aber sind die 
Veränderungen des Nikotingehaltes in jungen Blättern. Wir beobachten 
eine Alkaloidzunahme, die zwei- bis dreimal größer ist als die Flächenzu- 
nahme, falls wir diese rund mit 100% berechnen, was wohl einigermaßen 
genau ist. Ich habe schon betont, daß der eben zu besprechende Versuch 
der ungenaueste dieser Arbeit ist; besonders die Nikotinwerte, die ja 
absolut genommen für junge Blätter sehr klein sind und im wenig ein- 
heitlichen Material schwanken, gestatten keine ins Einzelne gehende 
Deutung der Vorgänge. Das aber kann ihnen entnommen werden, daß 
wir zum ersten Male in dieser Arbeit durch einen länger dauernden Ver- 
such deutlich gezeigt haben, daß die Alkaloidsynthese in keinem ein- 
fachen, quantitativen Verhältnis zur Blattentwicklung steht. Sie geht in 
einem bestimmten Altersstadium viel intensiver vor sich als das Wachstum. 
Auch dieses Ergebnis stimmt mit unseren früheren Versuchen (Abb. lc 
und 2d) überein, die uns zeigten, daß der Nikotingehalt in der Flächen- 
einheit mit dem Alter zunächst zunimmt. 

Damit aber haben sich die Verhältnisse scheinbar kompliziert. Von 
einfachen Proportionen zwischen den verschiedenen erwähnten Bil- 
dungsprozessen kann keine Rede sein: Wir haben früher gefunden, daß 
die gesamte Eiweißproduktion in keinem bestimmten zahlenmäßigen 
Verhältnis zur Alkaloidsynthese steht; wir lernen jetzt, daß dies auch 
nicht für die Plasmaeiweißproduktion gilt, sobald wir das Wachstum, 
die Flächenvergrößerung als Maßstab dafür benutzen. Wir lernen auch 
aus diesem letzten Versuch, daß die Ernährung mit anorganischen 
N-Verbindungen (II B) ebenso wie die mit Eiweißspaltprodukten (II C), 
die aus den alten Blättern zuströmen, in jungen Blättern zur starken 
Nikotinbildung führt. Wir müssen deswegen auch die Möglichkeit einer 
bevorzugten Alkaloidbildung in dem Prozeß Reserveeiweißabbau> 
Plasmaeiweißsynthese verneinen. Doch will ich auf diese Dinge im 
Schlußwort eingehen, weil eine experimentelle Klärung dieser Frage im 
Rahmen dieser Arbeit nicht zu erwarten ist. 

Wir fassen nun die Ergebnisse dieses Abschnittes zusammen: 

Die Bildung des Nikotins steht in keinem direkten Verhältnis zur 
Reaktion der Nährlösung. Sie kann auch nicht direkt beeinflußt werden 
durch reichliche Gaben von anorganischem Stickstoff oder durch Anreiche- 
rungen von Spaltprodukten der Eiweiße. Vielmehr scheint sie in einem 
komplizierten Zusammenhang mit noch nicht geklärten für das Wachs- 
tum charakteristischen, ihm an Intensität aber nicht gleichwertigen Um- 
setzungen von N-haltigen Stoffen zu stehen. Die Versuche vermochten 








Pflanzenphysiologische Untersuchungen über die Alkaloide. I. 609 


die Herkunft des Alkaloidstickstoffes nicht zu klären; aber sie haben 
die Méglichkeiten betrachtlich begrenzt. Die Frage, ob die Alkaloid- 
synthese irgendwie mit dem Eiweißstoffwechsel zusammenhängt, konnte 
so weit geklärt werden, daß einer weiteren fruchtbaren Arbeit die Wege 
frei gemacht sind. 


IV. Schlußbetrachtung und Zusammenfassung. 


Wir haben in der vorliegenden Arbeit versucht, in den Stoffwechsel 
der Alkaloide ein wenig einzudringen und den Grund für weitere Unter- 
suchungen zu legen. Dabei beschränkten wir uns auf ein Alkaloid, das 
Nikotin, stellten andererseits unsere Studien auf eine breite Grundlage. 
Unsere erste Aufgabe sahen wir in dem Versuch, die die Verteilung des 
Alkaloides in der Pflanze bestimmenden Faktoren aufzufinden. Nach- 
dem sich gezeigt hatte, daß diese Verhältnisse übersichtlicher lagen als 
wir zunächst auf Grund älterer Angaben vermuten konnten, versuchten 
wir Beobachtungen anzustellen über die Beziehung der Synthese der 
Alkaloide zu anderen wichtigen Vorgängen im pflanzlichen Organismus. 
Der Eiweißstoffwechsel erschien uns der Untersuchung und Vergleichung 
besonders wert, und allgemeine Beobachtungen über das Verhältnis 
der Nikotinbildung zum Wachstum ergaben sich von selbst aus dem 
Laufe der Untersuchungen. 

Die erste, eigentliche Aufgabe dieser Arbeit kann als erfüllt bezeichnet 
werden. Da wir die Ergebnisse unserer Experimente am Ende jedes Ab- 
schnittes zusammengefaßt haben, verzichten wir auf eine ausführliche 
Wiederholung und geben nur kurz einen Überblick zum Verständnis 
der Zusammenhänge und der von uns gezogenen Folgerungen. 

Wir gingen davon aus, daß die in einem pflanzlichen Organ vorhan- 
dene Menge eines bestimmten Stoffes wesentlich bestimmt wird durch 
vier Vorgänge: die Synthese und den Abbau, die Wanderung und Ver- 
arbeitung des unzersetzten Stoffes zur Bildung komplizierterer Moleküle. 
Wir strebten eine Trennung dieser Prozesse im Experiment mit isolierten 
Blättern an und kontrollierten die so erhaltenen Ergebnisse durch Ver- 
suche mit intakten Pflanzen. Dabei leiteten uns die im ersten Abschnitt 
des experimentellen Teiles gemachten Angaben über die eigenartige 
Verteilung des Nikotins. Jetzt schlagen wir den umgekehrten Weg ein 
und prüfen, ob die für die Bildung und endgültige Anhäufung des Al- 
kaloides verantwortlichen und von uns analysierten Faktoren ermög- 
lichen, die Verteilung dieses Stoffes in der Pflanze zu erklären. 

Es hat sich gezeigt, daß ein Abbau des Nikotins nur in alten Blättern 
zu beobachten ist, und daß er in geringen Grenzen bleibt. Seine Intensität 
ist so unerheblich, daß wir ihm keine große Bedeutung zuzuschreiben 
vermögen. Der „Sinn‘‘ des Abbaues ist freilich nicht klar geworden. 
Muß es aber überhaupt notwendig sein, in jeder chemischen Umsetzung 
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namentlich in alten Blättern einen sinnvollen, zweckmäßigen (ganzheit- 
erhaltenden) Vorgang zu vermuten? Ich selbst möchte das sehr be- 
zweifeln. So wie in Autolysaten die für das Lebende charakteristischen 
Regulationen unterbleiben und einzelne Prozesse unbeherrscht ablaufen, 
so könnten auch in alternden Organen ungeregelte Vorgänge Platz greifen 
oder neuartige auftreten und z. B. Zertrümmerungen bestimmter Mole- 
küle bewirken, ohne daß die Spaltprodukte physiologisch wirksam zu 
werden brauchten oder neuen Synthesen zugänglich gemacht werden 
sollten. 

Was den Stickstoffgewinn bei einem solchen Nikotinabbau betrifft, 
so ist er im Vergleich zu dem N-Verbrauch der Pflanze oder der Eiweiß- 
dissimilation in alten Blättern ganz minimal. Das Nikotin kann also 
kein Reservestoff für den N-Umsatz sein. Auch ist es noch eine Frage, 
die erst durch Studien über den Mechanismus dieses Alkaloidabbaues 
beantwortet werden kann, ob diese Prozesse überhaupt bis zu assimilier- 
barem Stickstoff führen, etwa zu Ammoniak, oder ob nicht andere Körper 
entstehen mit Ringstrukturen, die als Sekrete liegenbleiben, so wie das 
noch unzersetzte Alkaloid in den absterbenden Blättern liegen bleibt; 
denn der Alkaloiddissimilation unterliegt nur ein geringer Teil der Ge- 
samtmenge. 

Doch das möchte nochmals bemerkt werden, daß das Verschwinden 
von Alkaloid wirklich einer Zertrümmerung seines Moleküls entspricht 
und nicht etwa einer Einfügung des unzersetzten Körpers in neue größere 
Moleküle. Das konnte deshalb unwahrscheinlich gemacht werden, weil die 
Nikotindissimilation in ganz ähnlichem Maße auch unter Ausschaltung 
synthetischer Prozesse in Narkose vor sich geht. — Eine Beeinflussung 
dieses Vorganges war leider nur in geringem Maße möglich. So erscheint 
der Weg, Studien über den Mechanismus des Abbaues an Blättern 
selbst anzustellen, zunächst ungangbar oder unpraktisch. Auch Fer- 
mentstudien verliefen in dem Sinne negativ, weil eine wesentliche Zer- 
setzung des Alkaloides im Organbrei nicht feststellbar war. 

Das alles berechtigt wohl zu der Annahme, daß der sekundäre Abbau 
des Nikotins kein für die Physiologie dieses Stoffes bedeutsamer Prozeß ist. 

Das für die weitere Forschung Wesentliche dieses Teiles unserer Ar- 
beit liegt nicht in dem eben festgestellten Ergebnis, sondern darin, daß 
durch das Zurücktreten sekundärer Erscheinungen der Stoffwechsel des 
Nikotins klarer, übersichtlicher erscheint. Und dazu trägt auch die Er- 
kenntnis bei, daß das Nikotin nicht wandert, jedenfalls nicht in solchem 
Maße wandert, daß dieser Vorgang mit unseren doch immerhin feinen 
und genauen Methoden meßbar erscheint. Somit können wir damit 
rechnen, daß das irgendwo auftretende Alkaloid an Ort und Stelle ge- 
bildet ist, wenigstens nicht aus Blättern zuströmt. Aber auch einer Zu- 
wanderung aus Achsenorganen stehen wir sehr zweifelnd gegenüber; 
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denn wir sahen, daB die Intensität der Alkaloidbildung in isolierten 
jungen Blattern der in normalen, an der Pflanze befindlichen gleichkam. 

Dadurch hat das Alkaloidproblem an Übersichtlichkeit bedeutend 
gewonnen; aber es ist nicht einfacher geworden; denn die Synthese des 
Nikotins, in der allein wir nun die wesentliche Ursache des Auftretens 
und der Verteilung dieses interessanten Stoffes sehen, hat nichts an 
Rätselhaftem verloren. 

Wo findet die Synthese statt? Überall wo Nikotin sich vorfindet bzw. 
vermehrt. In den jüngsten Pflanzen und Pflanzenteilen, überall, wo wir 
Wachstum feststellen können. Wir haben keine Beobachtungen machen 
können, daß ausgewachsene Organe ihren Alkaloidgehalt noch vermehr- 
ten, und wir wissen auch aus den Arbeiten früherer Forscher und unseren 
eigenen, daß kein Organ der Tabakpflanze absolut frei von Alkaloid ist. 
Selbst der Same enthält nach G. Kreis Spuren dieses Stoffes. Doch 
nicht allein die auf wachsende Pflanzenteile beschränkte Nikotinbildung 
weist auf ihre Beziehung zum Wachstum, sondern auch das regelmäßige 
Ansteigen des Nikotingehaltes von jungen, kleinen zu alten, großen 
Blättern. Die Kurven in Abb. 1 zeigen dieses Gleichmaß im Prozeß der 
Alkaloidbildung sehr deutlich. Doch ist diese Stetigkeit des Anstieges 
durch andere Ursachen mitbedingt. Der Nikotinstoffwechsel besitzt eine 
große Stabilität; ihn zu beeinflussen, ist außerordentlich schwer und nur 
in beschränkten Grenzen möglich. Mangel an Licht oder Kohlehydraten, 
hohe oder niedere Konzentration der Wasserstoffionen in der Nährlösung, 
Mangel an Stickstoff oder Überflutung der Pflanzen mit diesem für das 
Nikotin doch sicherlich wichtigen Baustoff haben keinen direkten Ein- 
fluß auf die Alkaloidsynthese. Wohl wird in schlecht belichteten oder 
verdunkelten Pflanzen weniger Nikotin gebildet, aber die Synthese wird 
nicht sistiert. Sie geht vor sich, solange die Pflanzen wachsen; ob sie dies 
unter völligem Lichtabschluß oder auf Kosten eigener Reserveeiweiße tun, 
ist nebensächlich. Wir schließen deshalb, daß die Abhängigkeit der 
Nikotinbildung von diesen Außenfaktoren nur eine indirekte sein kann, 
offenbar eben nur, soweit diese Faktoren die Entwicklung der Pflanzen 
insgesamt beeinflussen. Auch daß die Alkaloide Produkte einer luxuriösen 
N-Ernährung sind, mußten wir für das Nikotin zurückweisen, denn eine 
Überschwemmung mit anorganischem Stickstoff führte sogar zu relativ 
geringer Nikotinbildung, und die Pflanzen litten gleichzeitig unter dieser 
Überschwemmung, sie blieben kleiner als die mit Stickstoff weniger stark 
ernährten. 

Diese Stabilität der zur Untersuchung stehenden Vorgänge, ihre Träg- 
heit und ihre Geringfügigkeit komplizieren nun die weitere Forschung 
enorm, erschweren uns vor allem das Eindringen in den Mechanismus 
der Synthese. So müssen wir jede Gelegenheit benutzen, die eine weitere 
Klärung verspricht. Solche sind aber die Beziehungen des Nikotins zum 
Planta Bd. 5. 40a 
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Wachstum und zum Eiweißumsatz. Hier mag noch eingefügt werden, 
daß viel dafür spricht, die physiologische Bedeutung der Alkaloide im 
Prozeß ihrer Entstehung und nicht in ihrer einfachen Gegenwart zu 
suchen. So gibt es physiologische Formen derselben Art (z. B. Conium 
maculatum), von denen die eine Alkaloid enthält, die andere nicht ; doch 
sind keine morphologischen Unterschiede ausgebildet. Das rechtfertigt 
wohl neben anderen Gründen, daß wir zunächst nicht die physiologische 
Wirkung des fertigen Alkaloides auf den pflanzlichen Organismus unter- 
suchten, sondern uns zunächst mit der Physiologie der Synthese be- 
faßten. Unsere Arbeit konnte zunächst nur eine Orientierung bringen. 
Wie weit dies gelungen ist, mögen die folgenden Zeilen zeigen. 

Wir wenden uns zunächst der Beziehung zwischen Wachstum und 
Alkaloidbildung zu, die ich eben erwähnt habe. Da fällt bei der Betrach- 
tung der experimentellen Befunde auf, daß in länger dauernden Ver- 
suchen (21. und 28. Versuch) die Intensität der Alkaloidbildung nicht 
übereinstimmt mit der Geschwindigkeit des Blattwachstums. Ein junges 
Blatt hat relativ wenig Nikotin, ein älteres mehr. Der Quotient Nikotin : 
Blattfläche ist keine Konstante, er nimmt zu mit dem Alter der Blätter. 
Aber die Nikotinbildung wird gehemmt, wenn die Entwicklung, die 
Vergrößerung der Fläche oder des Frischgewichtes aufhören, sie ist im 
typischen „alten‘‘ Blatt eingestellt. Ich habe früher auf diese Bedeutung 
der physiologischen Differenzierung in verschieden alten Blättern auf- 
merksam gemacht. In ihr fand ich einen Schlüssel zur Lösung der 
Amidfrage, soweit sie Blätter betraf. Das Altern ist gleichbedeutend 
oder verbunden mit einer Hemmung wichtiger synthetischer Prozesse, 
z. B. der Eiweißbildung. So ist das Schicksal von Blättern bestimmten 
Alters besiegelt: sie müssen sterben, weil sie nicht mehr in der Lage sind, 
ihre Eiweißverluste zu decken. Und in solchen alternden Blättern ist 
auch die Alkaloidbilung sistiert, in ihnen allein beobachten wir einen 
Alkaloidabbau, vielleicht schon ein Vorgang absterbender Pflanzenteile. 

Natürlich schließen die hier aufgezeichneten Beziehungen zwischen 
Nikotinbildung und Wachstum keine Erklärung ein, sie vereinfachen 
aber die Fragestellung. In diesem Sinne sind auch die Untersuchungs- 
ergebnisse an den untersten Tabakblättern und den Tragblättern der 
Seitenzweige wichtig, die relativ wenig Alkaloid enthalten. Wir wissen 
von solchen Blättern, daß sie ihr Wachstum schneller als andere ein- 
stellen und ungünstigeren allgemeinen Ernährungsbedingungen aus- 
geliefert sind. Über diese Bedingungen im einzelnen wissen wir aber 
noch nichts. Da liegt ein für die gesamte Physiologie wichtiges, unge- 
klärtes Problem. 

Die gewonnenen experimentellen Ergebnisse lassen uns nun die Ver- 
teilung des Nikotins in der Pflanze verstehen. Von den jüngsten zu den 
ältesten Blättern nimmt der Alkaloidgehalt zu, und zwar mit ziemlicher 
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Gleichmäßigkeit. Nur dort, wo die Ernährungsbedingungen das Wachstum 
frühzeitig hemmen und auch den Eiweißstoffwechsel ungünstig beeinflussen, 
beobachten wir Unregelmäfigkeiten ; die Tragblätter der „Geize‘‘, die un- 
tersten Blätter stören durch ihren relativ geringen Alkaloidgehalt den 
gleichmäßigen Verlauf der Kurve; diese weist eine Anzahl kleiner Maxima 
auf und fällt am Ende etwas ab (Abb. 3 und 1). Und dieses Abfallen der 
Kurve für die untersten Blätter wird noch beeinflußt durch den geringen 
Nikotinabbau. Da aber aufs Ganze gesehen dieser Abbau verschwindend 
klein ist, beobachten wir für die Tabakpflanze während ihrer Entwick- 
lung eine stete, absolute Zunahme des Gesamtnikotins. 

Nun habe ich mich im Verlauf der Untersuchung bemüht, den Eiweiß- 
stoffwechsel in den Beobachtungsbereich einzubeziehen, weil viele Lite- 
raturangaben auf eine Beziehung zwischen Eiweißsynthese oder -abbau 
und Alkaloidbildung hinweisen. Natürlich müssen wir uns hüten, im 
Eiweißstoffwechsel die Wiege des Nikotins sehen zu wollen. Eine Unter- 
suchung der Möglichkeit erschien aber nötig. 

Der Eiweißumsatz in Tabakblättern ist außerordentlich intensiv, er 
erreicht und überschreitet den N-Stoffwechsel in Leguminosen, den ich 
früher studierte. Wir beobachten eine intensive Synthese der Eiweiße, 
wenn die Bedingungen dazu gegeben sind, einen raschen Abbau, wenn 
z. B. der Mangel an Kohlehydraten eine Veratmung der Eiweiße nötig 
macht. Dieser oxydative Eiweißabbau führt auch beim Tabak zur An- 
reicherung von Säureamiden (Asparagin oder Glutamin). Und es konnte 
gezeigt werden, daß der größte Teil des nicht auf Amide entfallenden, 
bei der Proteinmobilisation entstehenden löslichen Stickstoffes (der 
Rest-N) a-Aminogruppen : entspricht, womit in Ergänzung zu den Ver- 
suchen ScHULZES und CHIBNALLs dieser Rest-N tatsächlich mit den 
primären hydrolytischen Spaltprodukten der Proteine identifiziert wer- 
den kann. Diese Klarstellung war nötig, um nicht im Dunkeln zu tasten, 
wenn wir jetzt Möglichkeiten einer Verknüpfung von Alkaloid- und Ei- 
weißumsatz erörtern wollen. 

Die Alkaloidbildung könnte bedingt sein durch den Eiweißabbau, 
sei es, daß z. B. das Nikotin dabei als Nebenprodukt abfiele oder aus 
bestimmten, verfügbaren Eiweißbausteinen gebildet würde. Wir beob- 
achten aber selbst bei starker Intensivierung der dissimilatorischen Prozesse 
weder im Licht noch im Dunkeln eine beschleunigte Alkaloidbildung. Auch 
wird in alten Blättern der normalerweise herrschende Nikotinabbau 
durch solche forcierte Eiweißzertrümmerung nicht gebremst oder um- 
gestimmt. 

Wir könnten die Alkaloidsynthese auch mit dem Eiweißaufbau ge- 
koppelt vermuten; aber dafür gewinnen wir keinen positiven Anhalt; 

1 Was unter Hinweis auf ein kürzlich erschienenes Referat meiner früheren 
Arbeit in der Zeitschr. f. Botanik 20, 139, besonders betont sei. 
40* 
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denn es zeigt sich, daß z. B. Blätter mittleren Alters, die zwar ausge- 
wachsen sind aber noch Eiweiße zu synthetisieren und zu regenerieren 
vermögen, keine Nikotinsynthese aufweisen. Auch finden wir nirgends 
ein klares zahlenmäßiges Verhältnis zwischen den gebildeten Eiweiß- und 
Nikotinmengen. Damit ist aber die Möglichkeit einer Verknüpfung der 
Bildung dieser Stoffe noch nicht erschöpft. Wir haben ja noch so wenig 
klare Vorstellungen von dem Mechanismus des Eiweißumsatzes im Blatt. 
Und es ist auch nicht verwunderlich, wenn wir auch in der noch schwie- 
rigeren Frage der Plasmaeiweißbildung nicht vorwärts gekommen sind, 
weil sich eben, wie schon erwähnt, zeigte, daß die Synthese dieser Stoffe 
(gemessen an der Zunahme der Blattfläche) und die Nikotinbildung sich 
in verschiedenen Stadien der Blattentwicklung ganz verschieden schnell 
vollzogen, und weil wir methodisch an der direkten Erfassung des Um- 
satzes der Plasmaeiweiße verhindert waren. 

Sollte nun doch die Alkaloidbildung irgendwie mit der Eiweißsyn- 
these gekoppelt sein, so müßten wir annehmen, daß diese unter Um- 
ständen in viel intensiverem Maße vor sich geht, als wir bisher annahmen 
und aus den einfachen Analysen zu schließen vermochten, die uns ja 
immer nur sagen, wie groß der Geschwindigkeitsunterschied der viel- 
leicht gleichzeitig ablaufenden synthetischen und spaltenden Prozesse 
ist. Andererseits ist der Begriff der Eiweißsynthese sicherlich heterogen ; 
es gibt verschiedene Eiweiße und so auch verschiedene Synthesen. Da 
könnte es sein, daß die Nikotinbildung mit dem Umsatz eines ganz be- 
stimmten Eiweißes zusammenhängt, das seiner Menge nach vielleicht 
im Gesamteiweiß stark zurücktritt. 

Es käme also darauf hinaus, zwischen der Synthese der Eiweiße oder 
eines bestimmten Eiweißes und der Alkaloidbildung eine einfache Pro- 
portionalität zu vermuten, die uns deshalb verborgen bleibt, weil zu 
gleicher Zeit auch andere, analytisch nicht unterscheidbare Eiweiße 
gebildet werden, oder weil sofort nach der Synthese eben gebildetes Ei- 
weiß, aber nicht das Nikotin, wieder abgebaut wird und so der Quotient 
Nikotin : Eiweiß sich schnell zugunsten des Nikotins verändert, was 
wir ja häufig beobachtet haben. Gegen diesen gleichzeitigen Verlauf 
von intensivem Proteinaufbau und -abbau in demselben Organ bestehen 
aber mancherlei Bedenken, so z. B. die Tatsache, daß in jungen Blättern 
bei Kohlehydratreichtum in Narkose (also bei Verhinderung der Ei- 
weißregeneration) in den ersten 2 Tagen kein Eiweißabbau eintritt (1926, 
S. 519). Unsere Kenntnis vom Mechanismus des Proteinumsatzes ist 
eben noch zu gering, als daß wir in der Lage wären, im Rahmen dieser 
Arbeit die Frage einer Verbindung von Eiweiß- und Alkaloidstoffwechsel 
weiter zu klären, von der wir nicht sagen, daß sie nicht besteht, sondern 
daß wir sie nicht zu finden vermochten. Aus diesem Grunde wollen wir 
zunächst darauf verzichten, weitere Möglichkeiten der Verkoppelung 
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beider Bildungsprozesse zu erörtern, und das hier geförderte Material 
und die vermehrten Kenntnisse zur planvolleren Gestaltung unserer 
Untersuchungen verwenden, als wir es in diesem ersten Versuche konnten. 


Es ist mir eine angenehme Pflicht, an dieser Stelle meinem hochver- 
ehrten Chef, Herrn Professor Dr. KARSTEN, der meine Arbeiten jederzeit 
förderte, und der Notgemeinschaft der deutschen Wissenschaft, die mir 
wertvolle Apparate zur Verfügung stellte, bestens zu danken. 
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KANN DIE TRANSPIRATION AUS EINEM MULTIPERFORATEN 
SEPTUM DIE EINER GLEICH GROSSEN WASSERFLACHE 
ERREICHEN? 

(Eine Antwort zur Kritik von HUBER an der Arbeit von SIERP und 
SEYBOLD: Untersuchungen zur Physik der Transpiration, Planta, 8, 1927.) 
Von 
H. Srerp und A. SEYBOLD. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 28.Januar 1928.) 


Durch die Kritik von Huser (Zeitschrift für Botanik, Bd. 19, 1927, 
S. 551 ff.) unserer in der Planta erschienenen Arbeit ist das Problem, 
ob eine porentragende Fläche eine absolut gleichgroße Transpiration 
haben kann wie eine entsprechend große freie Wasserfläche, wieder 
in den Mittelpunkt der Transpirationsfrage gerückt. Ist es doch von 
ausschlaggebender Bedeutung, ob die Transpiration eines Porensystems 
gegebenenfalls doch der einer freien Wasserfläche gleich ist. Die Eva- 
porimeterfrage steht in unmittelbarem Zusammenhang damit. Auf die 
Geschichte dieser Streitfrage braucht hier nicht eingegangen zu werden, 
es kann auf die Arbeiten von Sıekp und Noack (Jahrbücher f. wiss. Bot. 
Bd. 60, 1921), sowie auf die von HuB£e kritisierte Arbeit verwiesen wer- 
den. Die Verfasser glaubten gerade in der letzten Publikation genügende 
Argumente dafür beigebracht zu haben, daß unter den Bedingungen, 
die bei der Porentranspiration herrschen, sich eine Verdunstung ergibt, 
die stets kleiner ist als die einer freien Wasserfläche, mit anderen Worten: 
die Transpiration strebt einem maximalen Wert zu, der kleiner ist als 
die Verdunstung der komparablen freien Wasserfläche. HUBER glaubt 
nun mit denselben Zahlen die Möglichkeit beweisen zu können, daß die 
Porentranspiration sehr wohl die Größe der Flächentranspiration er- 
reichen könne. Seine Ausführungen sind aber nicht zutreffend und 
dürfen nicht unwidersprochen bleiben. 

In der nachstehenden Tabelle seien weitere Zahlenwerte berechnet, 
an Hand deren wir vorteilhaft die Vorstellungen prüfen können, ob die 
Behauptungen, die Huser über die Transpiration der in Frage stehen- 
den Gebilde aufgestellt hat, zu recht bestehen. Vorausgesetzt sei, daß 
die Überlegungen nur für absolut ruhige Luft gelten, andere Voraus- 
setzungen wie Dampfdruckgröße, Temperatur, lassen wir hier zunächst 
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auBer Acht. Als konstant nehmen wir eine freie Wasserflache und dem- 
gemäB auch die Porenanordnungsfigur an, variabel soll einerseits die 
Porenzahl, andererseits die Höhe des Exponenten der Verdunstung 
sein. Wir lehnen uns an die von uns bereits benutzten Zahlenwerte 
an, nehmen im ersten Fall die Porengröße zu 50 y, dann zu 10 y und 




















woman | he anses | amsn | 5 1°. 
1. Porendurchmesser 50 u. 
2 201 700 0 0 25 25 
1,8 60 000 34 1 46 41 
1,6 16 000 109 2 84 41 
1,5 9 600 157 3 115 104 
14 4 800 243 5 156 146 
1,3 2 800 333 6,6 211 191 
1,2 1 530 461 9 288 255 
1,1 890 660 13 387 300 
1 449 947 19 529 500 
2. Porendurchmesser 10 u. 
2 5 040 000 0 0 5 5 
1,8 1 080 000 9 1 12 10 
1,6 232 600 37 3,7 27 24 
1,5 107 000 57 5,7 36 33 
1,4 49 000 86 8,6 52 48 
1,3 22 700 123 12,3 75 66 
1,2 10 800 190 19 109 100 
1,1 4 900 280 28 158 145 
1 2 240 430 43 236 220 
3. Porendurch 5 u. 
2 20 000 000 0 0 2,5 2,5 
1,8 3 567 000 5 1 6 5 
1,6 697 000 20 4 13,4 12 
1,5 320 000 30 6 19,6 17,5 
1,4 160 000 45 9 31 25 
1,3 56 000 80 16 48 42 
1,2 24 000 117 24 70 61 
1,1 10 600 190 38 109 97 
1 4 400 290 60 167 147 








5 u an. Die Porenanordnungsfigur ist ein Quadrat von der Seitenlänge 
20 000 u, was des besseren Vergleiches wegen einer Kreisfläche vom Ra- 
dius 11 2304 approximativ entspricht und ohne Multiplikationen mit x, 
die durchwegs wegfallen kann, einen Flächeninhalt von 126 100 000 u* 
ergibt. 

Wir können der Tabelle gemäß je nach der geeigneten Zahl von Poren 














618 





H. Sierp und A. Seybold: Kann die Transpiration aus einem 


und einer entsprechenden Exponentenhéhe der Transpiration einer 
freien Wasserflache gleichkommen. Da in der Exponentenerniedrigung 
sich eine absolute Transpirationssteigerung ausdrückt (s. auch SEYBOLD, 
Planta Bd. 4, S. 788ff.), so kann die Zahl der Poren immer kleiner ge- 
wählt werden, ihr Abstand relativ aber sehr groß sein, um die Transpira- 
tion der freien Wasserfläche zu erreichen. Hat man also eine gewisse 
Transpirationsgröße des Porensystems und will eine absolut höhere 
erlangen, so kann man zwei Wege einschlagen: entweder vermehrt man 
die Zahl der Poren, oder man läßt die Zahl der Poren konstant und legt 
den Berechnungen ein niedrigeres n zugrunde. Rein theoretisch sind 
beide Wege gangbar. Wenn man aber die Bedingungen beachten muß, 
die ein gegebenes System angibt, wie es z. B. das der Spaltöffnungen 
ist, so ist dies nicht mehr möglich. Die Bedingungen sind gegeben 
in einer konstanten Zahl von Poren, die eine bestimmte Größe (hier kann 
es sich nur um ihren optimalen Öffnungszustand handeln) und einen 
fixierten Abstand voneinander haben, eine Variation kann also lediglich 
der Exponent erfahren. Wenn wir ihn genügend klein wählen, dann 
kann die Porentranspiration so groß werden, wie die einer freien Wasser- 
fläche, ja theoretisch noch größer. Wir verweisen auf unsere Betrach- 
tung der in der Planta erschienenen Arbeit, S. 160. 

Es ist somit ganz selbstverständlich, daß Huer bei seiner Multipli- 
kation des von den Verfassern gegebenen Zahlenbeispiels die Transpira- 
tionsgröße einer freien Wasserfläche erreicht, er setzt aber stillschweigend 
voraus, daß der Exponent von 1,6 auf 1,3 erniedrigt ist. Wenn der Ex- 
ponent aber 1,6 bleibt, so kann nur mit einer 10mal größeren Porenzahl 
die freie Wasserfläche erreicht werden, was schon aus den von den Ver- 
fassern angeführten Zahlen ersichtlich ist. Freilich kann der Abstand 
nur das 6fache des Durchmessers betragen, aber dabei kann der Ex- 
ponent doch 1,6 bleiben, so daß die absolute Transpiration erhöht wird, 
ohne aber der einer freien Wasserfläche gleichzukommen. Erst mit einer 
Exponentenhöhe von 1,3 ist diese erreicht. 

Da wir von vornherein die Höhe des Exponenten theoretisch nicht 
angeben können und mit kleinen Poren nur die experimentellen Unter- 
suchungen von den Verfassern vorliegen, wonach ihm im Durchschnitt 
ein Wert von etwa 1,45 zukommt, wobei jedoch zu beachten ist, daß 
der Porendurchmesser 50 u beträgt, so müssen weitere Untersuchungen 
angestellt werden, die bereits in Angriff genommen sind. 

Ehe wir noch auf den Umstand eingehen, daß das bereits erwähnte 
Verhältnis des Porendurchmessers zu. der Porenhöhe für die Größe des 
Exponenten ausschlaggebend ist, sei unter Hinweis der Betrachtungen 
von SEYBOLD (Planta, Bd. 4, 8. 788ff.) eine Berechnung vorgenommen, 
die theoretisch von Wert ist und auf gewisse, bisher unbeachtete Zu- 
stände aufmerksam macht. 
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Haben wir zwei Flächen im Verhältnis ihrer GrôBen 1:4, die eine 
Transpiration haben, die sich wie 1:3 verhält, so ist der Transpiratio ns- 
exponent » — 1,54. Die Flächen transpirieren nun mehr als ihren Flächen 
entspricht, da die Randfeldaktivität auftritt. Bei der kleineren Fläche 
ist sie relativ größer als bei der großen Fläche, daher die Abweichung 
der Transpiration vom Verhältnis 1 : 4. Die Relativzahlen sagen aber 
darüber nichts aus, wie groß die Randfeldaktivität ist; wir können sie 
aber approximativ angeben, wenn wir die Proportion aufstellen: 
relat. Transp. d. absolute Transp. relat. Transp.d. absolute Transp. 

Flächel bei : einer Fläche vom = Fläche4bei : d. Fläche 4 bei 
n=a Radius R bein=a n=a n=2 

Die Transpiration der Fläche 4 muß bei einer Erniedrigung des Ex- 
ponenten unter n=2 zum mindesten so groß sein, wie bei der Exponen- 
tenhöhe n = 2, sie wird vielmehr immer größer, je stärker die Erniedri- 
gung ist. Wenn wir nun nach obiger Proportion die absolute Transpira- 
tion der Fläche 4 flächenproportional lassen, so kann man das in praxi 
so darstellen, daß man den Wasserspiegel genügend tief unter den Ge- 
fäßrand verlegt (s. Taomas und FERGUSON, Ann. of Botany 1927, Bd. 31). 
Mit dieser Proportion gewinnen wir einen Annäherungswert der abso- 
luten Transpirationsgröße von der Fläche 1, die einer Fläche mit dem 
Radius R gleichkommt, für dien =2 wäre. Bezeichnen wir die Fläche 
A als Aktionsbereich der Fläche 1, so können wir in der obigen Tabelle 
jeweils die Aktionsbereiche einer Pore angeben, bzw. deren Radius R. 
In der 5. Spalte stellten wir die Radien der Aktionsbereiche auf. Deren 
Mittelpunkt fällt natürlich mit dem der Poren zusammen. In der 
6. Spalte sind die !/,-Abstände der Porenmittelpunkte c/2 angegeben. 

Man sieht ohne weiteres, daß die Werte für R immer höher sind, 
als die von c/21, mit Ausnahme der Fälle, wo der Abstand der Poren 0 
ist. Wenn sich also die Aktionsradien der Poren zum Teil überschneiden, 
so müssen wir die Radien kleiner wählen, damit bleiben wir aber wieder 
hinter der Transpiration einer freien Wasserfläche zurück. Man mag 
die Sache drehen wie man will, man kommt zu keinem anderen Ergebnis. 
Daß die vorliegende Betrachtung zu recht besteht, kann man sich ohne 
weiteres klar machen, indem man sich daran erinnert, daß man kleinere 
Kreise in einem größeren Kreis nie so anordnen kann, daß sie ohne 
Überschneidung die Fläche des größeren Kreises annehmen. Mit Über- 
schneidungen ist dies wohl möglich, was aber in unserem Falle für die 
Poren eine gegenseitige Beeinflussung bedeutete, und was sich hin- 
wiederum in einer Exponentenerhöhung ausdrücken würde. Bei einem 
Blatt mit stomatärer Transpiration kann die Forderung, daß sich die 

ı Wenn man bei der freien Wasserfläche auch noch eine Randfeldaktivität 


mit in Rechnung setzen muß, so werden die Werte für R noch höher. Die ange- 
gebenen sind also die kleinstmöglichen, 
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Spalten nicht gegenseitig beeinflussen, von vornherein als gar nicht 
notwendig angesehen werden ; dies andert aber an den bisherigen theo- 
retischen Betrachtungen nichts. 

Eine Entscheidung glauben wir aber nun doch fällen zu können. 
An Hand der Abb. 1 vergegenwärtigen wir uns unter Vernachlässigung 
der 3. Dimension ein Porensystem und zeichnen verschiedene Grade 
von Randfeldaktivitätenfeldern und die dazugehörigen Flächenfelder 
ein. Hierbei verweisen wir auf die Ausführungen von SEYBoLD 
(Planta, Bd. 4, S. 788). Ohne weiteres kann man sehen, daß die Poren- 
transpiration immer hinter der Verdunstung der komparablen Fläche 
zurückbleiben muß. Wie man die Dimensionen auch verändern mag, 
immer wird die Transpiration der freien Fläche größer sein, als die 
integrierte Porentranspiration. 
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Abb.1. Schematische Darstellung der Verd: fungsk über einer freien Wasserfläche und einem 





komparablen Porensystem unter Vernachlässigung der 3. Dimension. Die Poren p, die vonein- 
ander einen Abstand d haben, besitzen im ersten Fall eine Verd die sich aus den 
Flächenfeldern F, und den dazugehörigen Randfeldern Rı zusammensetzt. Die unter denselben 
me me zu vergleichende, stattfindende get der freien Wasserfläche mit dem 
gestrichelt wiedergegeben. Durch Steigerung der Verdunstung erfährt die 
jeder Pore eine Vergrößerung, F1 wird zu F,, Rı zu Re. Mutatis mutandis 
u mc Die Evaporationshaube ist immer größer als die integrierten 

der Poren; selbst in dem Falle, wo die Randfelder sich stark beeinflußten, 

was im 3. Fall t ist. 
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Die bisherigen Betrachtungen haben natürlich nur theoretischen 
Wert; aber sie können zeigen, daß man die absolute Transpiration einer 
freien Wasserfläche mit einem Porensystem nicht erreichen kann, es 
sei denn, daß die Poren unendlich klein sind, so daß die Abstände un- 
endlich klein werden, aber damit haben wir den Grenzübergang zu einer 
freien Wasserfläche. 

Bei den bisherigen Betrachtungen sind wir immer davon ausgegangen, 
die Transpirationsflächen bzw. Poren in einer Ebene darzustellen, ohne 
Umrandung und ohne eingesenkt zu sein in eine ,,nichttranspirierende 
Umgebung“. Bei den Spaltöffnungen haben wir nun keine Transpirations- 
gebilde, die in einer Ebene mit dem nichttranspirierenden Milieu liegen, 
vielmehr haben die Poren eine beträchtliche Tiefe, was in den Formeln 
von Brown und EscoMBE / genannt wird. Müssen wir diesen Faktor 
mit in Rechnung bringen, so verändert sich das Bild wesentlich. Je 
tiefer die Pore ist, desto mehr wird für sien — 2, von etwaigen Exponen- 
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tenänderungen durch aitionome Faktoren abgesehen. HuBER glaubt 
nun in seiner Kritik unseren ermittelten Zahlen erst ihren richtigen 
Wert geben zu müssen; warum aber die Verfasser gerade „diesen Be- 
funden kaum Wert“ schenken, hatte seine guten Gründe. Wir können 
nicht ohne weiteres angeben, ob nicht die 1600 Poren bei 0,8% der Fläche 
mit 42% Transpiration schon einem Maximalwert so nahe sind, daß 
eine weitere Steigerung nicht mehr möglich ist, weder durch Exponenten- 
erniedrigung noch durch Porenvermehrung. Mit einfachem Multipli- 
zieren, wie unser Kritiker dies tut, ist hier nichts zu entscheiden. Eine 
Interpolation von Exponenten, die~man aus Modellversuchen gewinnt, 
in die Transpirationszustände bei Spaltöffnungen, erscheint uns nach 
wie vor äußerst schwierig. Wenn wir uns ohne besondere Berechnungen 
mit einfachen Daten bescheiden mußten, so muß uns eine spekulative 
Berechnung unseres Kritikers, mit der er erst die Quintessenz unserer 
Untersuchung entdeckt zu haben glaubt, als ein müßiges Unternehmen 
erscheinen. 














ZUR FRAGE DER FORTPFLANZUNGSORGANE 
DER CAULERPACEEN. 


Von 


R. DostAt. 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 30. Januar 1928.) 


Da sämtliche Literaturangaben über die Fortpflanzungsorgane der 
Caulerpaceen von WEBER VAN Bosse (1898) und schließlich von REINKE 
(1900) als unrichtig verworfen worden sind, ist iiber diese nichts posi- 
tives bekannt. Im folgenden sollen Beobachtungen und Versuche des 
Verfassers kurz beschrieben werden, die sich auf eigenartige, bisher 
nicht beschriebene Organe der Caulerpa prolifera-Zelle beziehen, welche 
nach seiner Ansicht Fortpflanzungsorgane vorstellen. Im Verlauf der 
experimentell morphologischen Untersuchungen an der zoologischen 
Station in Villefranche sur Mer (Alpes maritimes) wurden vom 8. August 
bis 20. September 1927 sehr oft Exemplare gefunden, die von der Mehr- 
zahl der anderen Pflanzen sowie von sämtlichen Pflanzen aus der- 
selben Lokalität (Port de la Darse), die in dieser Richtung bereits im 
Sommer 1925 griindlich untersucht worden waren, auf den ersten Blick 
abwichen. 

Die sonst grünlich gefärbten Blattstiele der untersten, an den Rhi- 
zomen direkt inserierten Blätter (der Tragblätter) waren ebenso wie die 
Rhizome weiB oder gelblich gefärbt, die Blattstiele nicht selten noch 
bis 1 cm weit in die Spreite hinauf, die also mit ihrer tief griinen Farbe 
der Basis die weiBe oder gelbe Fortsetzung des Blattstiels umrandete. 
Die Spreiten der Tragblätter sowie aller Prolifikationen waren weiß- 
lich oder gelblich gefleckt, wobei die grünen, Partien entweder isoliert 
waren oder netzartig miteinander zusammenhingen, indem der chloro- 
phylihaltige Inhalt der ganzen Zelle von basalen Partien (Blattstielen und 
Rhizomen) und auch vom etwa 1 mm breiten Rande der Blätter zurücktrat 
und weiter sich noch in ein mehr oder weniger zusammenhängendes Netz 
verdichtete. Alle derartigen Pflanzen trugen an den Blattflächen in 
verschiedener Menge eigentümliche grünliche papillöse Auswüchse, die 
weit dünner waren als die bekannten walzenförmigen Anfänge von 
gewöhnlichen Blattprolifikationen oder Rhizomen (Abb. 1). Diese Or- 
gane, die in geschlossenem Zustande erst bei näherem Zusehen bemerk- 
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bar waren, wurden sehr auffallend durch die Gallertmassen, die meist 
aus ihrer Spitze hervorgequollen waren und so dicht anhingen, daB sie 
meist auch bei unvorsichtigem Ubertragen des Materials nicht abge- 
streift wurden. Die die Papillenbasis umgebenden Spreitenteile waren 
weiß oder gelblich. In allen Fallen war die Papillenbildung und -ent- 
leerung an jene auffallenden Verfärbungen gebunden, und nie wurde 
eine Trennung von. 
diesen Erscheinungen 
beobachtet, obwohl 
manchmal 5—10% al- 
ler aufs Geratewohl 
gesammelten Pflanzen 
diese Merkmale verrie- 
ten. Dasselbegiltauch 
von Pflanzen, die in 
diesen Zustand erst 
im Verlauf der experi- 
mentellen Kultur ka- 
men und vorher ganz 
normal‘  aussahen, 
wie durch wiederholte 
Beobachtungen unter 
dem Binokularmikro- 
skop festgestellt wer- 
den konnte. Diese 
Versuchspflanzen lie- 
Ben sich dann ohne 
jegliche äußere Stö- 
rung von dem gewöhn- 


lichen Zustand an über “ 
: : Abb.1. Caulerpa prolifera. Teil der Blattoberfiäche mit einem 
die beschriebenen Ver- jungen Prolifikationsanfang (unten in der Mitte) und Papillen 


änderun gen noch wei- (= Gametangien?), dieteilsgeöffnet sind und geschichtete Gallert- 





massen tragen, teils geschlossen blieben. Netzartige Gruppierung 
ter verfolgen. des chlorophylihaltigen Protoplasmas tritt besonders oben auf- 
Von hoher Bedeu- fallend hervor. Vergr. 12. 


tung für die Beurteilung dieses Phänomens ist, daß alle derartigen 
Pflanzen trotz sorgfältiger Pflege nach dem Entleeren der Papillen 
in Zersetzung übergingen und nach wenigen Tagen förmlich ver- 
schwanden, so daß kaum noch zusammenhängende Fetzen davon 
zwischen gewöhnlichen Pflanzen zu finden waren. Nur durch Kon- 
servierungsmittel ließ sich dieser durch Auflösung der Membran her- 
vorgerufene physiologische Zerfall aufhalten, der im Vergleich zu dem 
oft langandauernden Verfall gewöhnlicher Pflanzen, die allmählich von 
den hinteren Teilen der Rhizome und den obersten Prolifikationen 
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älterer Blatter her absterben, und deren entleerte Teile lange Zeit äuBer- 
lich unverändert dastehen, sehr überraschte. Auch die jüngsten, vorher 
noch in starkem Wachstum begriffenen Teile (Blätter, Rhizome) wur- 
den dabei desorganisiert, woraus zu schließen ist, daß immer der ganze 
von den ältesten bis zu den jüngsten Teilen ohne Scheidewände zu- 
sammenhängende Symplast diesen inneren Veränderungen unterliegt. 
Ausnahmen davon ließen sich eigentlich nur bei einigen Exemplaren 
der Schlammform (DosrÂz 1927) bemerken, deren jüngere Rhizomäste 
sich meistens bis zu weißen, vom Schlamm bedeckten, aber noch leben- 
den vorjährigen Blättern verfolgen lassen, aus denen also oft mehrere 
Rhizome, wahrscheinlich zum Ersatz der noch tiefer durch Schlamm 
begrabenen vorjährigen Rhizome hervorbrechen. In einigen Fällen 
trat die Papillenbildung usw. an allen davon abstammenden Tochter- 
pflanzen auf; in anderen jedoch haben die weißen alten Blattbasen 
diesen Veränderungen Schranken gesetzt, so daß sie nur auf gewisse, 
an denselben inserierte Rhizomsympodien beschränkt erschienen, 
während andere ‚normal‘ blieben. Worin diese sicher ohne Scheide- 
wände zustande gekommene Trennung besteht, ist einer näheren Unter- 
suchung wert. 

An diesjährigen Pflanzen, deren Teile miteinander entweder durch 
einfache (bei der Steinform) oder sympodienartig verästelte (bei der 
Schlammform) Rhizome verbunden sind, ließ sich diese Trennung nur 
durch vollständige Isolierung derselben herbeiführen, wozu sich nach 
JANSE (1905) kurz andauerndes Zusammendrücken derjenigen Stellen, 
wo die Pfropf- und später Zellhautbildung eintreten soll, besonders 
eignete. So zeigten sich an Exemplaren, deren einzelne Blätter, wie sie 
am Rhizom aufeinander folgten, durch in der Mitte der Rhizomglieder 
ausgeübten Druck physiologisch isoliert wurden, später in der Kultur 
nur an den hinteren, älteren Blättern Papillen und netzartige Gruppie- 
rung des grünen Inhalts, während jüngere Blätter normal aussahen 
und weiterwuchsen oder Prolifikationen bildeten (Abb. 2). Z. B. wur- 
den am 30. August sechs ganz gewöhnlich aussehende Pflanzen in 
einzelne einblättrige Rhizomstücke zerlegt. Am 5. September kamen 
auf den zwei ältesten Blättern eines Exemplars, die 84 x 22 und 90 x 18 
(Länge x Breite in Millimetern) maßen, zahlreiche Papillen und vollstän- 
dige Ausbleichung der ihnen entsprechenden Rhizomstücke und Blatt- 
stiele (diese bis 7 mm hoch in die Spreite hinauf) zum Vorschein, während 
die darauf folgenden jüngeren Blätter (mit den Abmessungen von 
74 x 17, 78 x 19, 52 x 14) samt ihren Stielen und Rhizomteilen grün 
gefärbt blieben und keine Spur von Papillen bis zum Schluß des Ver- 
suchs am 22. September aufwiesen. Dafür bildeten sie aber neue Pro- 
lifikationen, deren erste am 74 x 17 mm-Blatt heranwachsende bereits 
am 5. September 19 x 8 maß. Die zwei ältesten Blätter, die in anderen 
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Fällen unter gleichen Bedingungen am frühesten proliferierten, haben 

kein derartiges Wachstum gezeigt, woraus auf ein antagonistisches 

Verhältnis zwischen dem vegetativen Wachstum und der Papillen- 

bildung zu schließen ist. Im Gegenteil gingen diese zwei Blätter nach 

Entleerung der Papillen am selben Tag (5. September) in rasche Zer- 

setzung über. Mit dem- 

selben Erfolg ließen sich 

auch Blätter durch lo- 

kale Quetschung in ei- 

nen apikalen und basa- 

len Teil physiologisch a 

trennen. Die mit dem NE 

Rhizom in Verbindung eae 

stehenden Basalteile der .... 

Spreiten haben die Farb- . 

veränderungen und Pa- 2 

pillenbildung gezeigt, « 

während Apikalteile 

gleichmäBig grün blie- + 

ben und keine Papillen tas 

hervorbrachten. ; 
Demgegeniiber blie- 

ben hunderte von völ- 

lig isolierten, d. h. etwa 

in der Tragblattstiel- 

mitte vom  Rhizom 

abgetrennten Blätter, 

die unter verschiedenen 

Außenbedingungen 

gehalten und täglich 

durchgesehen wurden, * 

in dieser Hinsicht un- (wei noch Jüngere Blätter rechts samt dem Rhlaomgiptel aus. 

verändert, woraus eine gelassen), durch lokale Quetschwunden in einzelne Rhizom- 


2 glieder zerlegt, bildete nuran den zwei älteren Blättern Papillen 
gewisse Bedeutung der (Gametangien?) aus, während drei jüngere vegetativ blieben 
i 


4 . . und der noch gezeichnete inzwischen eine basale Prolifikatiou 
direkten Verbindungmit austrieb. Die punktierten Linien geben die Grenze zwischen 
dem Rhizom für diese den unteren, rein weiß verfärbten Teilen und den oberen, 
grünen, nur weiß gefleckten Blattflächen an. Verkl. %/,. 





| 4 


Erscheinungen erhellt. 
Diese werden wahrscheinlich von den Rhizomen und nicht von den 
Blättern eingeleitet; denn es haben auch winzige Reste von Blatt- 
spreiten oder auch nur Blattstiele (nach vorherigem Verlust der Spreite) 
Papillen gebildet, falls sie mit dem Rhizom derartigen Veränderungen 
unterliegender Pflanzen in Verbindung standen. In vereinzelten Fällen 
entstanden Papillen auch an Rhizomen, aber nur an deren grün geblie- 
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benen Zonen; an einer Pflanze z. B. waren der 50 mm lange Basal- 
und der 15 mm lange Apikalteil des Rhizoms griingefleckt und trugen 
Papillen, während seine mittleren, mit papillentragenden Blättern be- 
setzten Partien weiB verfärbt waren. Die Papillen beschränken sich 
ausschlieBlich auf die grünen Oberflächen und stehen danach mit dem 
Inhalt der sie ausbildenden Teile in Verbindung. 

Ihre Stellung hängt auch von der Beleuchtung ab, was besonders 
an spiral gedrehten Blättern klar hervortritt, an denen sie oft nur aus 
stärkerem Licht ausgesetzten Flächen, also aus abwechselnden Blatt- 
seiten hervorbrechen, während sie bei gleichmäßigerer Beleuchtung 
beider Seiten auch an beiden entgegengesetzten Flächen stehen. Somit 
wird ihr Entstehungsort ebenso wie der der Blätter oder Rhizome von 
relativ stärkerer Beleuchtung bestimmt. Da an Pflanzen, die zufälliger- 
weise direktem Sonnenlicht ausgesetzt wurden, keine Spur von Papillen 
sowie netzartiger Anordnung des Inhalts zu bemerken war, können diese 
Papillen nicht mit Haaren verglichen werden, die BERTHOLD (1882) 
für eine Reihe von Algen als Schutz gegen hohe Lichtintensität erwähnt; 
z. B. bei Codium sterben diese 2—3 mm langen zylindrischen Haare, 
die durch starke Belichtung hervorgerufen werden können, nach einiger 
Zeit ab und werden vom übrigen Hohlraum des Thallus ringförmig 
abgeschlossen. Nach dem bisherigen geht die Fähigkeit zur Bildung 
analoger vergänglicher Haare dieser Caulerpa-Art völlig ab. 

Die Papillen, die auch unter den gleichen Lichtbedingungen nur an 
einzelnen Exemplaren zum Vorschein kamen, stellen sicher Organe 
von größerer Bedeutung vor, was auch aus ihrem ausnahmslosen Ver- 
knüpftsein mit den Inhaltsumlagerungen in der ganzen Pflanze sowie 
ihrer nachherigen raschen Zersetzung erhellt. Vergeblich waren Ver- 
suche, an gewöhnlichen Pflanzen analoge Erscheinungen einfach durch 
Hineinpressen des Rhizom- und Blattstielinhalts in die Blattspreiten 
herbeizuführen. Die etwaigen dabei zustande gekommenen mechanischen 
Störungen wurden ohne Spur von Papillenbildung oder netzartiger Ver- 
lagerung des Protoplasmas in den Spreiten ausgeglichen. Der Annahme, 
die Papillen als eine Art von Gallenbildungen aufzufassen, widersprechen 
sowohl ihre durch Quetschwunden erreichbare Lokalisation, als auch 
die Abwesenheit von irgendwelchen Parasiten. 

Daß auch die beschriebenen Inhaltsumlagerungen bei diesen Vor- 
gängen nicht pathologisch sind, beweisen Versuche, in denen gewöhn- 
liche Pflanzen verschiedenen schädlichen Einflüssen (Giften in noch 
nicht tödlichen Mengen, Austrocknung, strömendem Wasser) ausgesetzt 
wurden, die sämtlich den Protoplasmainhalt mit den Chromatophoren 
von den oberen Blatt-Teilen an in die Rhizome, Blattstiele und unter- 
sten Blattbasen trieben. Die Richtung der pathologischen Inhaltsum- 
lagerung ist danach dem oben Beschriebenen in gewissem Maße ent- 
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gegengesetzt, indem die an papillenbildenden Pflanzen sich weiß ver- 
färbenden Zonen hier dunkel-, fast schwarz-grün erscheinen, während 
die entleerten und später allmählich absterbenden oberen und mittleren 
Blatt-Teile völlig weiß sind. Ähnliche basipetale Protoplasmamobili- 
sation ist für Botrydium bekannt (Rostarısskı und Woronın 1877, 
MiLLER 1927) und läßt sich auch durch ungünstige AuBenbedingungen 
beschleunigen; sie führt jedoch bei dieser Alge zur Vermehrung, während 
die mit Protoplasma überfüllten Rhizome und Blattbasen von Caulerpa 
auch bei rechtzeitiger Übertragung in günstige Wachstumsbedingungen 
nur zahlreiche oft dicht beieinander, stehende neue Blätter austreiben 
(Dosriz 1926), ohne etwa eine Andeutung segregativer Teilung des 
dicht zusammengepreßten Inhalts zu zeigen. Es ist hervorzuheben, daß 
diese Pflanzen auch nach weitgehender Protoplasmaumlagerung, wobei 
der größte Teil des Thallus (fast alle Blattflächen) abstirbt, noch weiter 
lebensfähig sind, während papillentragende Pflanzen, die unter gewöhn- 
lichen Bedingungen Zusammenziehung des Protoplasmas zeigen, in 
sehr kurzer Zeit sich auflösen. Handelte es sich dabei nicht um Er- 
haltung oder Vermehrung der Pflanze auf einem anderen Wege als dem 
bisher bekannten ausschließlich vegetativen, so läge hier ein für die 
Arterhaltung höchst schädlicher Vorgang vor. Ein weit entlegenes 
Analogon bieten diejenigen ausdauernden Samenpflanzen, die nach dem 
einmaligen Fruchtansatz im Ganzen absterben. 

Bereits die Protoplasmanetze, die denjenigen bei einigen anderen 
Chlorophyceen im Verlauf der Bildung von Fortpflanzungsorganen 
auftretenden vergleichbar sind, weisen auf die Fruktifikationsnatur 
derartiger Individuen hin. Sie wurden schon von WEBER VAN BossE 
(1898) für Caulerpa peltata var. macrodisca und von Ernst (1918) für 
C.racemosa abgebildet, außerdem von der ersteren auch an C. clavifera 
gefunden, woraus beide auf die Möglichkeit der Sporenbildung schließen. 
RæINKE (1900) hielt dies jedoch nur für einen weiter nicht aufklärbaren 
Reizzustand. Spezielle Organe waren bei diesen ganz vereinzelten Fun- 
den nicht nachgewiesen worden; die von WEBER VAN Bosse im Text 
erwähnten, in der Abbildung (etwa bei zweifacher Vergrößerung) je- 
doch nicht eingetragenen Haare bei C. peltata var. macrodisca lassen sich 
mit den schon mit bioëem Auge sichtbaren Papillen von C. prolifera 
kaum vergleichen. Ob auch die von MonTAcnE (1838) an getrocknetem 
Material von C. Webbiana beobachteten Inhaltanhäufungen in den 
Spitzen einzelner, sonst unveränderter Astchen dieselbe Deutung zu- 
lassen, ist sehr fraglich. Die von diesem Autor im freigewordenen Inhalt 
solcher Äste abgebildeten ‚Sporen‘ sehen allerdings den daneben zum 
Vergleich abgebildeten Makrogameten von Bryopsis arbuscula nach 
AGARDH sehr ähnlich. Es kann sich aber auch nur um abgestorbene, 
immer gelblich oder orange sich verfärbende Inhaltmassen handeln, 
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die auch durch Zellhautbildung von den lebenden Teilen abgetrennt 
werden können, wie WEBER VAN Bosse bei C. fastigiata beobachtete. 
Diese ebenso wie eine ähnliche, schon von SUHR (1834) gemachte Beob- 
achtung an C. flagelliformis var. ligulata erklärt MIRANDE (1913) mit 
Recht als eine regenerative Zellhautbildung. 

Ebenso ist die von GARDINER (1887) verteidigte Deutung der faden- 
förmigen Auswüchse, die im Winter oder Frühling an C.. prolifera statt brei- 
ter Prolifikationen gebildet werden, als Fortpflanzungsorgane, zweifels- 
ohne falsch, was auch von der Überzeugung dieses Autors, daß er die 
Kopulation der aus diesen herausgestoßenen Protoplasmapartikelchen 
beobachtet hat, gelten mag. Es handelt sich nur um eine durch die inne- 
ren Periodizitätsbedingungen eingeleitete vegetative Wuchsform, die in 
Brünner Versuchen des Verfassers (Winter 1926) am Nordfenster oft 
hunderte von aufstrebenden einfachen oder dichotomisch verzweigten, 
oft über 5cm langen Fäden an einzelnen Blättern vorstellte. Zum 
Platzen der Spitzen kam es da jedoch nur bei plötzlichem Wechsel des 
osmotischen Druckes, wobei, wie gewöhnlich, ein Teil des Inhalts heraus- 
trat, und die Pflanzen alsdann aus anderen Vegetationsspitzen in der- 
selben Weise und schließlich im Frühjahr auch ziemlich normal, einige 
unter Bildung von Rhizomen und Blattflächen, weiter wuchsen. Auch 
bei ihrem geringen Durchmesser von 0,2—0,3 mm, der nahe den Spitzen 
auf 0,13 mm sinkt, zeigen diese Fäden zahlreiche Zellstoffbalken, die 
den hier beschriebenen Papillen abgehen. Es soll dennoch künftig 
experimentell geprüft werden, ob diese Winterfäden nicht vegetativ 
umgewandelte Fortpflanzungsorgane, d. h. die Papillen, sind, von denen 
sie besonders durch kontinuierlich zuwachsende Vegetationsgipfel ab- 
weichen. 

Auch im Vergleich zu den weit dünneren Rhizoidenästen, die noch 
bei achtmal kleinerem Durchmesser Zellstoffbalken zeigen, ist die Ab- 
wesenheit von Balken oder Membranzapfen (CORRENS 1894) in den Pa- 
pillen ein Zeugnis von ihrer eigenartigen Bedeutung. Nach den Farb- 
reaktionen beteiligen sich an dem Ausbau ihrer Membran nicht die 
Kutikularschichten, die andere Teile bedecken und auch das Innere 
der Balken durchsetzen. Die Papillen werden nur durch die den mitt- 
leren und inneren Zuwachsschichten der Blattmembran entsprechenden 
Zellhautsubstanz bedeckt. Die Größe der Papillen variiert nur in engen 
Grenzen. Von den ganz kleinen, höckerartigen Anfängen verfolgt, er- 
reichten sie immer nur die Länge von 0,65—0,90 und die mittlere Breite 
von 0,075—0,085 mm, und bei dieser Größe trat spontane Entleerung 
ein, die sich auch durch Zugabe von stärker konzentriertem Meerwasser, 
wodurch das Platzen der gewöhnlichen Vegetationsspitzen immer ver- 
hindert werden kann, nicht dauernd ausschließen ließ. An der Basis 
tritt nur eine unbedeutende Einschnürung, also nie eine so starke Wulst- 
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bildung zutage, daß sie zur völligen Abtrennung ihres Hohlraumes von 
dem übrigen Symplast führen könnte. Daraus erklärt sich, daß die 
sonst nur auf die Fortpflanzungsorgane anderer Siphoneen beschränkte 
Veränderung des Inhalts (vielleicht mit einer gewissen Ausnahme von 
Halimeda, wo es sich auch um unabgegliederte Sporangien [?] handelt) 
die ganze Pflanze trifft. 

Die längliche Form der Papillen ist derjenigen der Gametangien von 
Bryopsis sehr ähnlich, welche jedoch nur durch innere von der Basis 
der Pflanze fortschreitende Umbildung gewöhnlicher Äste hervorgehen, 
während sie bei Caulerpa Neubildungen darstellen, zu deren Entwick- 
lung, wie oben gesehen (Abb. 2), auch zuerst die ältesten, an der 
Basis des Rhizoms inserierten Blätter fähig sind. Durch die Entstehung 
von bedeutenden Gallertmassen, die noch an den entleerten Papillen 
verbleiben, nähern sich diese vielmehr den Codium-Gametangien, die 
jedoch ebenfalls von dem vegetativen Thallus abgegliedert sind. Der 
Vergleich mit anderen Chlorophyceengruppen, z. B. mit einigen Sipho- 
nocladiaceen, scheint weniger zutreffend, und der verwandtschaftliche 
Anschluß an die Codiaceen und besonders Bryopsidaceen erscheint auch 
mit Rücksicht auf diese Fortpflanzungsorgane berechtigt. 

Das Öffnen der Papillen fand normal nur nachts statt, und es waren 
gewisse, nicht näher bekannte Einflüsse bei ihrem Reifen tätig, so daß 
z. B. am 5. September um 6 Uhr früh eine auffallend große Menge von 
Pflanzen, die längere Zeit in verschiedenen Stationsräumen unter ab- 
weichenden Versuchsbedingungen stand, Entleerung der Papillen und 
netzartige Anordnung des grünen Inhalts in den Blättern zeigte, wovon 
am Nachmittag vorher noch nichts zu sehen war. Auch aus dem Meere 
in frühen Morgenstunden gebrachte Pflanzen besaßen immer frisch 
geöffnete Papillen; man erkennt dies daran, daß die Pflanzen bereits 
einen Tag nach dem Öffnen der Papillen völlig kollabieren und schon 
beim Berühren reißen. An eben entleerten Papillen wurden keine 
Schwärmer bemerkt, und die in den Tagesstunden infolge von Wasser- 
wechsel noch zum Öffnen gebrachten Papillen wurden allerdings nicht 
mit der nötigen Sorgfalt untersucht, was auch von dem umgebenden 
Wasser oder dem Bodensatz der Gefäße gilt. Dennoch kann aus dem 
in verschiedenen Stadien der Papillenentwicklung mit Chromessigsäure 
oder abs. Alkohol fixierten Material ein gewisser Schluß auf die nähere 
Natur dieser Fortpflanzungsorgane gezogen werden. Bei einigen Exem- 
plaren sieht man neben den bereits entleerten Papillen oft noch ge- 
schlossene, die diehte Häufchen von kleinen länglichen Zellen enthalten. 
Diese sind wahrscheinlich als Mikrogameten aufzufassen; denn andere 
Exemplare zeigen wieder größere ovoide, ebenfalls scharf konturierte 
Zellen, die entweder noch in dem Hohlraum der bereits geöffneten 
Papillen oder zwischen den herausgequollenen Gallertschichten zurück- 
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gehalten wurden, und die hôchst wahrscheinlich Makrogameten vor- 
stellen (Abb. 3). Da die Kopulation frei gewordener Schwärmer nicht 
beobachtet wurde, ist allerdings diese Deutung des am bislang unter- 

Beachtenswert sind die Absterbevorgänge, die der Entleerung der 
Papillen folgen. Diese wird durch vorherige starke Schleimbildung an 
der Spitze der Papillen eingeleitet, 
wozu sich immer auch ein ergiebiger 
ErguB von bräunlich sich verfärben- 
den Gallertmassen, die oft mit einem 
Strang die ganze Papille durchsetzen 
oder seltener nur teilweise in das Lu- 
men der Papille eindringen, aus dem 
darunter liegenden Blatthohlraum ge- 
sellt. Diese schôn geschichteten, im 
Wasser noch weiter aufquellenden 
Massen enthalten zahlreiche Leuko- 
plasten mit Stärke (die größten und 
häufigsten), Chloroplasten, Kerne und 
Plasmateilchen, entweder einzeln oder 
in mehr oder weniger großen Ballen 
gruppiert. Diese Gallerten lösen sich 
wie die Membranen und Zellstoffbal- 
ken in kochendem KOH nicht auf 
und färben sich stark mit Ruthenium- 
rot, sehr schwach mit Resoblau, so 
daß sie mehr Pektinsubstanzen als 
Kallose enthalten. An Mikrotom- 
schnitten lassen sie sich in die Zentral- 
substanz der Vakuole, die dadurch 
samt einer geringen Menge von Proto- 
plasmabestandteilen zum Teil ent- 
leert wird, verfolgen. Nach kurzer 
wahrschein- Zeit, verfällt die die ganze Pflanze 
“ umgebende Membran der Zersetzung ; 
die widerstandsfähigeren Kutikularschichten werden bereits bei schwa- 
chen Wasserbewegungen zertrümmert. Dadurch wird der noch sehr be- 
trächtliche Inhalt der Blätter frei, der bereits zur Zeit der Entleerung der 
Papillen zwischen gewöhnlichen größeren unregelmäßig begrenzten Pro- 
toplasmamassen scharf umgrenzte, rundliche oder eiförmige, dichter ge- 
drängte Protoplasmaballen aufweist, deren Menge in weiterem Verlauf 
zunimmt. Deswegen erscheinen die sich zersetzenden Blätter auch äußer- 
lich dicht grünlich punktiert. Dieses Aussehen zeigen aber auch z. B. durch 
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stärkere Giftdosen abgetötete Blätter, wobei die Protoplasmaströmung 
nicht sogleich, sondern oft erst nach vorübergehender Beschleunigung, die 
zur noch postmortal fortschreitenden Zusammenballung der Chloroplasten 
usw. führt, aufhört. In dieser Beziehung ist von Interesse zu erwähnen, 
daß bereits NAGELI (1844) in einem jungen Blatte solche dunkle, scharf 
begrenzte Kugeln beobachtete, deren Deutung als Sporen er nicht für 
ausgeschlossen, jedoch aus dem Grunde für unwahrscheinlich hielt, 
weil sie sich erst nach langer Zeit, d.h. nach dem langandauernden Auf- 
lösen der dank der derben Membran so persistenten Blätter befreien 
und weiter entwickeln könnten. Bei diesen papillentragenden Pflanzen 
fällt zwar diese Schwierigkeit weg, aber ob sich die befreiten, wochen- 
lang am Boden der Gefäße zu beobachtenden Plasmaüberbleibsel wirk- 
lich zu neuen Pflanzen entwickeln können, wurde nicht hinreichend 
lange verfolgt. Ohne diese Fähigkeit ginge allerdings auf einmal eine 
große Menge von Protoplasma nach Ausbildung der Fortpflanzungs- 
organe zugrunde. 

Die Bedeutung dieser Erscheinungen für die Caulerpa-Erhaltung, auf 
die in dieser Mitteilung nur indirekt geschlossen wird, läßt sich eigentlich 
erst von dem bereits jetzt begonnenen Durchsehen der Pflanzen in 
Port de la Darse erwarten, wo schon nach den beobachteten Fällen eine 
nicht unbedeutende Anzahl von sich fortpflanzenden (?) Pflanzen vor- 
kam, deren Blätter nicht selten 50—100 Papillen auf 1cem Fläche 
trugen. Beim Aufsuchen junger aus Schwärmern oder Protoplasma- 
ballen enstandenen Pflanzen ist genügende Rücksicht auf die Zwerg- 
pflanzen zu nehmen, die aus winzigen Bruchstücken von Rhizomen 
oder Basalteilen der Blätter auch im Hafen heranwachsen; ferner auch 
auf die ebenfalls auffallend kleinen Pflanzen, auf deren reichliches Auf- 
treten ‘auf bestimmten Stellen der Bucht von Villefranche mich Herr 
Prof. G. OLLıvıeR freundlichst aufmerksam machte (DostäL 1927), 
und deren häufig Bryopsis-ähnliche Wachstumsform den ungewohnten 
Bedingungen des stark bewegten Wassers zuzuschreiben ist. Vielleicht 
sind diese Zwergpflanzen wenigstens zum Teil junge Entwicklungs- 
stadien gewöhnlicher Pflanzen, mehrere Jahre durch die abweichenden 
Lebensbedingungen erhalten. Obwohl auch eine ansehnliche Anzahl 
von diesen kleinen Formen beobachtet, bzw. weiter kultiviert wurde, 
traten in keinem Falle an ihnen Papillen usw. auf, was auch für ihre 
Jugendformnatur sprechen könnte. 

Daraus, ebenso wie auch aus dem bereits oben Angeführten folgt, 
daß die Bildung von Fortpflanzungsorganen an einen bestimmten inne- 
ren Zustand der Pflanzen gebunden ist, der keineswegs bei allen Ex- 
emplaren und in jeder Vegetationsperiode verwirklicht wird. Trotz 
zahlreicher Versuche und sorgfältiger Beobachtungen von tausenden 
Pflanzen aus demselben Hafen im September und Oktober 1925 wurde 
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keine Spur davon wahrgenommen, wie auch jetzt noch das Durch- 
mustern von konserviertem Material der damals ausgefiihrten Versuche 
beweist. Welche Umstände im Sommer 1927 dazu geführt haben, läßt 
sich vorläufig nicht erraten. Es ist mit Rücksicht auf die experimentelle 
Beherrschung dieser Erscheinungen vielleicht nicht ohne Interesse, 
auch die im letzten Sommer angestellten Versuche anzuführen, durch 
welche die Bildung dieser Fortpflanzungsorgane auch willkürlich hervor- 
gerufen und, wenn es sich dabei noch nicht um vollständige Gametan- 
gien handelt, deren Weiterausbildung (insbesondere auch die Abgliede- 
rung vom übrigen Thallus) unterstützt werden sollte. Eine Reihe von 
Außenbedingungen die an anderen Objekten öfters zur Fortpflanzung 
geführt hat, hat keinen Erfolg gehabt ; denn es traten diese Organe unter 
sehr verschiedenen Kulturbedingungen nur vereinzelt auf, wenn nur 
ihre Entwicklung nicht durch ungünstige Einflüsse völlig unterdrückt 
wurde. 

Dies war z. B. der Fall in Versuchen, bei denen eine große Menge 
von Pflanzen bloß in feuchter Atmosphäre in zugedeckten, täglich 
gelüfteten Glaszylindern gehalten wurde. Das Wachstum beschränkte 
sich dabei nur auf kurze, höchstens 3 mm lange und oft geweihartig 
verästelte Anlagen von Blättern oder Rhizomen. Ein Teil der Pflanzen 
wurde noch weiter feucht gehalten, der andere nach vierzehn Tagen 
in große Aquarien übertragen, wo die gesund gebliebenen Reste normal 
weiterwuchsen, ohne Papillen zu bilden. Dasselbe gilt auch von Pflanzen, 
die aus stillem Wasser ins strömende oder umgekehrt übertragen wurden. 
Zu diesen Versuchen dienten besonders kleinere Aquarien, die ein steter 
Wasserstrom mit reichlichen Luftblasen durchlief. Die Papillen kamen 
auch an den noch vor der basipetalen Protoplasmamobilisation in 
stilles Wasser übertragenen Pflanzen nicht zum Vorschein. 

Auch ohne Wassererneuerung wurde die Bewegung des Wassers mit 
Hilfe eines kleinen Elektromotors unterhalten (jede Tagesstunde bei- 
nahe 10—15 Minuten lang, 5 Tage hindurch). Alsdann trat nach einigen 
Tagen an einem Exemplar eine sehr starke Entwicklung von Papillen, 
die auch die jüngsten, noch zuwachsenden Blattanlagen und Rhizom- 
teile bedeckten, und Protoplasmaaderung zutage, während alle anderen 
Pflanzen ohne Papillen und gleichmäßig grün blieben. Das Erscheinen 
nur eines sich fortpflanzenden Exemplares ist eher dem ,,Zufall“ als 
der Versuchsanordnung zuzuschreiben. Die Herabsetzung der Seewasser- 
konzentration mittels Zugabe destillierten Wassers bis zu dem von 
Pflanzen ohne Platzen junger Teile vertragenen Grade führte ebenso- 
wenig zum Ziel wie ihre Steigerung durch stark eingedämpftes Meer- 
wasser bis zur deutlichen allerdings bald sich ausgleichenden Turgeszenz- 
abnahme. Zusätze von Nährsalzen, besonders von Ca(H,PO,), und 
Ca(NO,), in verschiedenen Konzentrationen blieben ebenfalls ohne Er- 
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folg. Stimulierend wirkende Schwermetallsalze, wie Mn, Fe, Co, Ni, 
Zn-Sulphat, die hier nur in schwächeren Konzentrationen (z. B. FeSO, 
bis 0,01%, CoSO, 0,002%, NiSO, 0,001%) angewandt werden konnten, 
um die basipetale Protoplasmamobilisation und nachheriges Absterben 
der oberen Teile zu verhüten, sowie MgSO,, das noch zu 3% dem ge- 
wöhnlichen Meerwasser beigemengt das Blattwachstum gestattete, 
ferner auch verschiedene organische Stoffe (Atropin, Strychnin, Chinin, 
Kokain, Morphin, Koffein, Harnstoff, Leuzin, Tyrosin, Hämoglobin) 
haben die Papillenbildung nicht hervorgerufen. Zuckerarten (Glukose, 
Fruktose, Galaktose, Saccharose, Maltose, Laktose, Raffinose) in 0,025n, 
0,05n, aber auch stärkeren Lösungen im Meerwasser, die, öfters erneuert, 
sämtlich die Rhizombildung zuungunsten der Blattproliferierung ge- 
fördert haben, führten in keinem Falle zur Papillenbildung und anderen 
damit verknüpften Veränderungen. Darüber entscheidet auch das p, 
der Kulturflüssigkeit nicht, das auf fünf verschiedenen, zwischen 5—10 
liegenden Werten durch tägliche Zugabe von 0,0025 n HCl oder 0,01 n 
NaOH bis zu einem gewissen Grade unterhalten wurde. Die Pflanzen 
zeigten bei allen diesen p,-Werten nur gewisse Größenunterschiede des 
vegetativen Wachstums. 

Allerdings war die überwiegende Mehrzahl der Versuche mit stoff- 
lichen Einwirkungen an von den Rhizomen abgetrennten Blättern 
(d.h. Tragblättern mit allen Prolifikationen) angestellt worden, was 
dem Erscheinen der Papillen nicht günstig war. Das direkte Sonnen- 
licht, gleichgültig, ob die Temperatursteigerung verhindert wurde oder 
nicht, ist auch für die Papillenbildung nicht maßgebend, weil vielmehr 
unter den nur sehr kurze Zeit oder überhaupt nicht besonnten Pflanzen, 
deren Menge allerdings viel bedeutender war, die Bildung von diesen Fort- 
pflanzungsorganen zum Vorschein kam. Durch völlige Verfinsterung wird 
sie jedoch nach mehrfach wiederholten Versuchen völlig unterdrückt. 

Auch wenn in den bisherigen Versuchen kein Einfluß der angewand- 
ten Bedingungskonstellationsen zu bemerken war, läßt sich doch von 
vielen anderen, demnächst zu verwirklichenden Einwirkungsmöglich- 
keiten der Außenwelt (besonders in Kombination mit inneren Faktoren) 
die willkürliche Hervorrufung der einmal festgestellten Bildung von 
Fortpflanzungsorganen bei Caulerpa erwarten. 


Zusammenfassung. 

1. An Caulerpa prolifera wurden im Spätsommer 1927 im Hafen von 
Villefranche-sur-Mer eigenartige, bislang nicht beschriebene „Organe“ 
beobachtet, die höchstwahrscheinlich als Gametangien aufzufassen sind. 

2. Sie erschienen als längliche Papillen an Blättern, an Blattstielen 
der Prolifikationen, seltener an Rhizomen von Pflanzen, die immer auch 
eine bestimmte Protoplasmaumlagerung aufwiesen. 
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3. Diese vom übrigen Hohlraum der Zelle nicht abgegliederten 
Papillen entleerten ihren Inhalt samt bedeutenden Gallertmassen normal 
immer nachts. 

4. Nach diesem Entleeren trat eihe rasche Zersetzung der ganzen, 
in den Blättern zahlreiche dichte Protoplasmaballen enthaltenden 
Pflanze ein. 

5. Die bisherigen Versuchsergebnisse sprechen gegen die pathologi- 
sche Natur dieser Erscheinungen, die sich zwar unter gewissen Umstän- 
den eng lokalisieren, aber willkürlich bis jetzt nicht hervorrufen ließen. 
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ZUR PHYSIOLOGIE DES WACHSTUMS UND 
DER REIZBEWEGUNGEN DER WURZELN. 


Von 
ERwin BÜNNING. 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 31. Januar 1928.) 


In einer früheren Arbeit (1927) habe ich untersucht, wie Verwun- 
dungen das Wachstum der Gramineenkoleoptile andern, und welche 
Wachstumsänderungen dabei als Ursache der Wundkriimmungen an- 
zusehen sind. Ich zeigte auch, daB die wesentlichen Eigenschaften 
der Wundwachstumsreaktionen in der Koleoptile übereinstimmen mit 
denen der Wurzel. In dieser Arbeit soll genauer untersucht werden, 
wie Verwundungen und andere Reize das Wachstum der Wurzeln be- 
einflussen. Wir werden dabei auch Gelegenheit haben, iiber einige 
wichtige Fragen, die das Wachstum ungereizter Wurzeln betreffen, 
Aufschlu8 zu erhalten. 


1. Material und Methodik. 
a) Material. 

Die Wurzeln folgender Pflanzen wurden fiir die Untersuchungen be- 
nutzt: Vicia Faba, Phaseolus vulgaris, Phas. multiflorus, Pisum sativum 
(zwei Sorten; ich werde sie als a und b bezeichnen), Lens culinaris 
(= L. esculenta), Lupinus albus, Zea Mays, Avena sativa und Secale 
cereale. 

In allen Fallen betrug die Lange der Wurzeln zu Beginn der Versuche 
bei Vicia und Phaseolus 28—31 mm, bei Pisum, Lupinus und Lens 
23—26 mm, bei Zea 30—40 mm. Mit Avena und Secale wurden nur 
wenige Versuche ausgeführt, bei denen auf die Wurzellänge nicht be- 
sonders geachtet wurde. 


b) Aufzucht; Vorbereitung des Materials fiir die Versuche. 

Die Samen (bzw. Friichte) lieB ich zunächst 20 Stunden in Wasser 
vorquellen; dann kamen sie 24 Stunden in Glasschalen auf feuchtes 
Filtrierpapier und wurden schlieBlich in Schalen gebracht, die mit Säge- 
meh] gefüllt waren. Die Keimlinge wurden so in das Sägemehl gelegt, 
daB die Wurzelspitzen von Anfang an nach unten gerichtet waren. 
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Schon mehrere Stunden vor den Versuchen wurden die Keimlinge aus 
dem Sägemehl herausgenommen und zwar nicht herausgezogen, sondern 
durch allseitige Entfernung des Sägemehls freigelegt. Dann kamen die 
Keimlinge in einen Kasten mit gläsernen Wänden. Die Wände des 
Kastens, mit Ausnahme der fiir die Beobachtung dienenden, wurden 
innen mit -feuchtem Filtrierpapier bedeckt. Die Keimlinge wurden an 
kleinen Ständern befestigt, die so konstruiert waren, daß es möglich 
war, die Keimlinge nach der Befestigung in genau senkrechte Lage zu 
bringen und sie um ihre Längsachse zu drehen; die Wurzeln konnten 
also leicht von allen Seiten beobachtet werden. 

Vor Beginn der eigentlichen Versuche wurde das Wachstum der 
Wurzeln mehrere Stunden mit dem Horizontalmikroskop beobachtet, 
und zwar so lange, bis die Wurzeln die gewünschte Länge erreicht hatten, 
mindestens aber während der Beobachtungszeit 7 mm länger geworden 
waren. 

Alle Versuche wurden bei abgeschwächtem Tageslicht ausgeführt; 
die Notwendigkeit genauer Messungen gestattete es nicht, die Versuche 
bei rotem Licht auszuführen. Die Temperatur betrug 19—21° C. 


c) Messungsmethoden. 

Am wichtigsten war bei den Untersuchungen eine recht genaue 
Messung des Wachstums. Der Gesamtzuwachs konnte leicht mit dem 
Horizontalmikroskop bestimmt werden. Der Zuwachs der einzelnen 
Zonen wurde mit Hilfe von Tuschemarken bestimmt. Die Methode 
führt bei Wurzeln nur dann zu genauen Resultaten, wenn die Marken 
sehr klein sind, sonst ändern sie leicht ihre Form. Die Marken wurden 
mit feinen Holzfasern in Abständen von 0,2—1,0 mm aufgetragen. Die 
Markendurchmesser betrugen 0,03—0,07 mm. Das Gesamtgewicht aller 
auf einer Wurzel angebrachten Marken war in keinem Fall größer als 
0,005 g. Sofort nach dem Auftragen der Marken wurden die Markenab- 
stände mit dem Horizontalmikroskop bestimmt. Als Markenabstand 
galt der Abstand zweier ganz bestimmter Punkte der beiden Marken. 
Die sichere Wiedererkennung dieser Punkte bei den späteren Messungen 
wurde durch Anfertigung von Umrißzeichnungen mit entsprechenden 
Eintragungen ermöglicht. Die Punkte hatten entweder einen beliebigen 
oder einen bestimmten Abstand (z. B. 0,5 mm). 

Die angegebenen Methoden gestatten es unter günstigen Umständen, 
in einer 0,5 mm hohen Zone nach 5 Minuten langer Versuchsdauer den 
Zuwachs mit einem Fehler von höchstens 10% zu bestimmen. 

Weitere Einzelheiten der Untersuchungsmethoden für spezielle Frage- 
stellungen werde ich in den betreffenden Abschnitten der Arbeit be- 
schreiben. 
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d) Berechnung der Versuchsergebnisse. 

Um den Überblick über die Arbeit zu erleichtern, werde ich die 
Versuchsprotokolle nicht ausführlich wiedergeben, sondern — soweit 
das möglich ist — nur die ausgerechneten Wachstumsgeschwindigkeiten 
mitteilen. Die Wachstumsgeschwindigkeiten wurden berechnet nach 
der Formel W = Se , ; darin ist W die relative Wachstumsge- 


schwindigkeit, Z der tains des untersuchten Abschnitts der Wurzel 
in der Zeit { Minuten; wobei Z in cm gemessen ist. L ist die Länge dieses 
Wurzelabschnittes in cm. Die Multiplikation mit 10 000 erfolgt, um 
nicht allzu kleine Zahlen für die Wachstumsgeschwindigkeit zu erhalten. 
Die Formel liefert völlig ausreichende Resultate, wenn der Zuwachs 
kurze Zeit (je nach der Wachstumsgeschwindigkeit 10—60 Minuten) 
nach der Markierung gemessen wird. 

Oft wird nicht die Wachstumsgeschwindigkeit angegeben werden, 
sondern, um den Vergleich mit der Wachstumsgeschwinaigkeit intakter 


Wurzeln zu erleichtern, die Wachstumsförderung W,, die nach der For- 


mel Wp = —- —w— berechnet wurde; in dieser Formel ist W, die Wachs- 


De tun. des entsprechenden Abschnitts vou intakten Wur- 
zeln; W ist die tatsächlich beobachtete Wachstumsgeschwindigkeit. 





2. Das Wachstum ungereizter Wurzeln. 

Mehrere Forscher haben schon vor längerer Zeit untersucht, wie 
groß die Wachstumsgeschwindigkeit in den einzelnen Querzonen der 
Wurzeln ist; die Ergebnisse dieser Untersuchungen können wir hier 
nicht verwerten, weil sie zum großen Teil (infolge zu langer Versuchs- 
dauer) zu ungenau sind, und vor allem, weil die Wachstumsverhältnisse 
weitgehend abhängig sind vom Material und von den äußeren Bedin- 
gungen (z. B. Luftfeuchtigkeit, Substrat). So fand ich z. B. für die Lage 
des Streckungsmaximums bei Vicia Faba unter verschiedenen Außen- 
bedingungen Unterschiede bis zu 1,5mm. Für die eigentlichen Versuche 
wurde natürlich nur Material von einheitlicher Beschaffenheit benutzt. 

In diesem Abschnitt soll der Wachstumsverlauf der wichtigsten 
meiner Versuchspflanzen beschrieben werden. 


a) Vicia Faba. 

Die Geschwindigkeit des Gesamtzuwachses der 30 mm langen Wur- 
zeln erfahrt während einer Versuchsdauer bis zu 10 Stunden keine er- 
kennbare oder nur eine unbedeutende Anderung. Nach ein- oder gar 
mehrtägiger Versuchsdauer tritt zumeist eine merkliche Änderung ein. 
Die Lage der Zone stärksten Zuwachses verschob sich bei zweitägiger 
Versuchsdauer um 0,0—0,5 mm, während sich die Gesamtlänge des 
wachsenden Abschnittes in dieser Zeit um 0—I mm änderte. 
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Die Wachstumsgeschwindigkeit in verschiedener Spitzenentfernung 
wurde bestimmt durch Einteilung in Zonen, deren Länge bis herab zu 
0,2 mm betrug. Die Bestimmung wurde für die in der Nähe der Zone 
stärkster Streckung liegenden Teile bei 10—20 Minuten Versuchsdauer 
ausgeführt. Zur genaueren Bestimmung der Geschwindigkeit in den 
schwächer wachsenden Teilen wurden außerdem Versuche längerer 
Dauer vorgenommen. Am zuverlässigsten sind natürlich die für den 
Abschnitt stärksten Wachstums erhaltenen Ergebnisse, da hier nur 
kurze Versuchsdauer erforderlich ist. 

In Tabelle 1 ist die Wachstumsgeschwindigkeit (W, s. Abschn. 1d) 
der einzelnen Zonen von je 0,5 mm Höhe angegeben. Dabei ist, wie auch 
in späteren Tabellen, als Spitzenentfernung die Spitzenentfernung der 
— physikalisch — oberen Grenze der betreffenden Zone bezeichnet. 
Die Ergebnisse der Messungen, bei denen eine Zonenhöhe zwischen 
0,2 und 0,5 mm gewählt wurde, teile ich nicht mit, weil sie recht genau 
übereinstimmen mit denen, die durch Interpolation aus der folgenden 
Tabelle gewonnen werden können. 


Tabelle 1. Vicia Faba; ungereizt. 
Spitzenentfernung in mm 
$135] 44,45) 5155] 6165) 7 | 75 








0,5 15 | 2 | 25 
W | 0,5| 4 | 15 | 29 | 45 | 55 | 61/52 |4012%|816|3121|0 
b) Lupinus albus. 

Die Bestimmung (Ergebnis in Tabelle 2) wurde genau so ausgeführt 

wie bei Vicia Faba. 
Tabelle 2. Lupinus albus; ungereizt. 
Spitzenentfernung in mm 

o5 | 1/15] 2/25] s Is | 4 [45] 5 155] 6 | 65] 7 
W |2 8 12 | 21 | 40 | 51 | 48 | 433 | 3115/51/21 21|0 





































































































c) Pisum sativum. 
Sorte a (Tabelle 3); Sorte b (Tabelle 4). 
Tabelle 3, Pisum sativum, Sorte a; ungereizt. 
Spitzenentfernung in mm 
05 | 1/15] 2 | 25 | 8 | 85 | 4/45] 5 155] 6 | 65] 7 | 7,5 
W | 0} 7 | 18 | 25 | 32 | 39 | 43 | 401 37 | 22;14| 6} 6/3) 1 
Tabelle 4. Pisum sativum, Sorte b; ungereizt. 
Spitzenentfernung in mm 
65 | 1 115] 2/25] 8 | 35] 4/45] 5 155] 6165] 7 | 7,5 

























































































Wi; 0] 3 | 6 | 12] 14 | 23 | 33 | 41 | 42 | 37 | 30 | 21 | 11; 6 | 3 
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d) Individuelle Schwankungen. 


In den Tabellen 1—4 sind die angegebenen Wachstumsgeschwindig- 
keiten Mittelwerte aus je 10 Einzelversuchen. 

Vergleicht man die Wachstumsgeschwindigkeiten mehrerer Wurzeln 
gleichen Alters und gleicher Lange von einer Art, so findet man, daß 
in den einander entsprechenden Teilen die Unterschiede — der Wachs- 
tumsgeschwindigkeiten — in den allermeisten Fällen weniger als 10% 
und nur in wenigen Fällen 10—20% betragen. Bei den späteren Ver- 
suchen, wo Wachstumsänderungen festgestellt werden sollen, können 
wir uns also mit Einzelversuchen*oder mit den Mittelwerten weniger 
Versuche begnügen. 

Erwähnen möchte ich noch, daß bei meinen Versuchen solche Ände- 
rungen der Wachstumsweise, wie sie neuerdings PoropKo (1927) bei 
Wurzeln von Lupinus albus (aber nicht bei Wurzeln anderer Pflanzen), 
feststellen konnte, niemals aufgefunden werden konnten. PoropKo 
hält es „für das Wahrscheinlichste . . ., daß der in Rede stehende anomale 
Wachstumsmodus der Wurzeln lediglich einigen Sorten der weißen 
Lupine eigen ist.“ 


3. Der Einfluß der Dekapitation auf das Längenwachstum 
der Wurzeln. 


a) Bedeutung der Untersuchung. 


Wir sind durch die Untersuchungen von SönpınG (1925), Dorx (1926) 
und Wen (1927) schon verhältnismäßig gut über die Wirkung der Deka- 
pitation auf das Wachstum der Koleoptile unterrichtet. Dagegen wider- 
sprechen sich noch die bei der Untersuchung von Wurzeln erzielten 
Ergebnisse. An dekapitierten Wurzeln beobachteten einige Forscher 
Wachstumshemmung, andere Wachstumsbeschleunigung. (Nähere An- 
gaben bei CHoLopny, 1926.) CHoLopny (1926) kommt sogar zu der 
Ansicht, daß die Wurzelspitze normalerweise Wuchshormone bildet, die 
das Wachstum der Wurzel hemmen, und deren Wirkung durch die De- 
kapitation aufgehoben wird. Die Folgerungen, die CHoLopny (1926, 
1927) aus dieser Auffassung zieht, sind von großer Bedeutung für die 
Physiologie des Wachstums und der Reizbewegungen der Wurzeln; eine 
genaue Untersuchung dieser Frage ist also berechtigt, zumal CHOLODNY 
anscheinend nur wenige Versuche durchgeführt hat. 


b) Methodik der Dekapitation. 

Es lag mir bei den Dekapitationsversuchen vor allem daran, genau horizontal 
und in einer bis auf 0,1 mm genau bekannten Höhe die Spitzen abzutrennen. Wir 
werden sehen, daß die Wirkung der Dekapitation abhängig ist von der Länge der 
abgetrennten Spitze. Die Vorrichtung, welche ich benutzte, besteht aus einer 
Glasplatte @ (Abb. 1), die mittels der Schraube 8 gehoben und gesenkt werden 














640 E. Binning: 


kann. Auf der Glasplatte liegt die Holzplatte H, in die das Messer M eingelassen 
ist. Das Messer wird durch Drehung der Schraube in die gewünschte Hôhe ge- 
bracht. An der gegenüber liegenden Seite der Wurzel (W) befindet sich ein Gela- 
tineblock (B); dieser ist namentlich bei dünnen 
Wurzeln erforderlich, um zu verhindern, daß 
der Druck des Messers eine Krümmung der Wur- 
zel hervorruft; eine solche Krümmung bedingt 
einen schiefen Schnitt. Die Abtrennung der 
Spitze wird vollzogen durch geeignete Verschie- 
Abb. 1. Erklärung im Text. bung der Holzplatte. 


c) Vicia Faba. 

Es gelingt leicht, nachzuweisen, daß auf Dekapitation der Vicia- 
Wurzeln sowohl Beschleunigung als auch Hemmung der Geschwindig- 
keit des Streckungswachstums erfolgen kann. Der Erfolg ist abhängig 
von der Dauer des Versuchs, von mehreren äußeren Bedingungen und 
vor allem von der Länge der dekapitierten Spitze. Werden mehr als 
1,3 mm abgeschnitten, so ist der Gesamtzuwachs geringer als jener von 
intakten Wurzeln. 

Die Ergebnisse einiger Messungen des Gesamtzuwachses dekapitierter 
Vicia-Wurzeln will ich hier mitteilen. 

0,5 mm dekapitiert. Die Wurzeln wachsen anfangs etwas langsamer, 
nach spätestens 90 Minuten beginnen sie aber erheblich schneller zu 
wachsen als normale Wurzeln. Noch nach 7 Stunden ist die Wachstums- 
geschwindigkeit der dekapitierten Wurzeln größer. Das Verhältnis des 
Gesamtzuwachses dekapitierter und normaler Wurzeln beträgt 7 Stun- 
den nach der Dekapitation 1,5:1. 

1,0 mm dekapitiert. 4 Stunden nach der Dekapitation ist das Ver- 
hältnis des Gesamtzuwachses zu jenem normaler Wurzeln 1,25:1. Wenn 

1,5 mm dekapitiert werden, ist dieses Verhältnis 0,8:1. 

Ist die dekapitierte Spitze noch länger, so verringert sich die Wachs- 
tumsgeschwindigkeit noch mehr. Man wird leicht einsehen, daß die 
Wachstumshemmung sich mindestens zum großen Teil einfach aus dem 
Fehlen einiger Teile des wachsenden Wurzelabschnittes erklärt. Ob 
außerdem noch eine Wundwachstumsreaktion (oder eine Wachstums- 
reaktion bedingt durch Korrelationsstörung) erfolgt, kann nur festge- 
stellt werden durch Vergleichung des Wachstums der einzelnen Ab- 
schnitte dekapitierter Wurzeln mit dem Wachstum in den entsprechen- 
den Abschnitten nicht dekapitierter Wurzeln. 

Bei den Untersuchungen, die zur Entscheidung dieser Frage vor- 
genommen wurden, wurde zugleich festgestellt, wie diese Änderungen 
abhängig sind von der Zeit, die nach der Dekapitation verstrichen ist. 
Da sich für solehe Untersuchungen die Wurzeln von Pisum und Lupinus 
als besonders geeignet erwiesen, will ich die für Vicia-Wurzeln fest- 
gestellten Wachstumsreaktionen nur kurz mitteilen. 
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Wenige Minuten nach der Dekapitation tritt eine Verkürzung der in 
der Nähe des Schnitts liegenden Zonen ein; die Verkürzung geht nach 
einiger Zeit zurück, es bleibt aber noch eine Wachstumshemmung, die 
um so stärker ist, je näher der betreffende Abschnitt an der Schnittfläche 
liegt. Nach der Hemmung macht sich eine Beschleunigung der Wachs- 
tumsgeschwindigkeit bemerkbar, und zwar um so früher und beträcht- 
licher, je geringfügiger die Hemmung war. Dieses Verhalten kommt 
auch darin zum Ausdruck, daß sich die Zone stärksten Zuwachses nach 
der Dekapitation etwas nach oben (d.h. basalwärts) verschiebt; denn 
dort war ja die Hemmung unbedeutender. Die Größe dieser Verschie- 
bung, 4 Stunden nach der Dekapitation gemessen, ist aus Tabelle 5 er- 
sichtlich. Die Lage der Zone stärksten Zuwachses wurde aus dem in 
20 Minuten erfolgten Zuwachs der einzelnen Zonen (von je 0,5 mm 
Höhe) bestimmt. 

Tabelle 5. Vicia Faba; dekapitiert. 
Länge der dekapitierten Spitze in mm 








05 2 3 














Verschiebung der Hauptwachstumszone in mm 0—0,5 1—2 2—3 
- Bei längerer Versuchsdauer gleicht sich diese Verschiebung (ganz 
oder teilweise) wieder aus. 


d) Lupinus albus. 

Auch bei Lupinus erfolgt als erste Wirkung der Dekapitation eine 
Verkürzung. Wir werden hier aber das quantitative Ausmaß der Ver- 
kürzung unberücksichtigt lassen, weil wir in einem besonderen Abschnitt 
darauf eingehen wollen. 

2 mm dekapitiert. Die Zeiten (Tabelle 6) geben an, wie lange nach 
der Dekapitation die Messung ausgeführt wurde. Die Wachstumsge- 
schwindigkeiten (W,! s. Abschn. 1d) wurden aus dem während 20 Minu- 
ten erfolgten Zuwachs berechnet. Es bedeutet: — Verkürzung; 0 keine 
Längenänderung. Die Abstände von der Schnittfläche beziehen sich 
immer auf den Zustand, wie er zur Zeit der Messung war. 

Tabelle 6. Lupinus albus; 2 mm dekapitiert; Wp. 
Abstand von der Schnittfläche in mm 
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Tabelle 7. Lupinus albus; 4 mm dekapitiert; W >». 4 mm dekapitiert 


E. Binning: 






































Abstand von der Schnittfläche in mm (Tabelle 7). Sonst wie 
er 0,5 1 1,5 2 25 s dievorhergehende Ver- 
suchsreihe. 
ey Bais cre sat aie bok ou 1,25 mm dekapi- 
2 Std. = ce mie’ à! ry =. tiert. Die Ergebnisse 
2 „ a Bn 0 50! 0 o eines solchen Versuchs 
3 . 0 0 0 |c0100/cc100| 09 Sind in Abb. 2 darge- 
mei 50 70 | 90 |100! 50! 0 stellt. Man sieht, daß 
Bu 50 70 | 80 | 70! 0 o anfangsinder Näheder 
D. 0 0 0 0 0 0 Wunde starke Wachs- 
We 
2007 nach 172 Std. 
175+ Poe" 
250 
125} 
700+ 
75+ 
50+ 
25} 
0 = Yom 





Soitzenenffermung 
Abb. 2. Lupinus albus ; 1,25mm dekapitiert. Wp aus dem in 30 Minuten erfolgten Zuwachs 
berechnet. 


tumshemmung stattfindet. Die Zone stärkster Wachstumsförderung 
(d. h.: Zone mit größtem W,) nähert sich allmählich der Wunde und 
zwar fast bis zur Zone stärksten Wachstums (d.h.: bis zur Zone mit 
größtem W). Allmählich erreicht W, einen Wert, der in allen Zonen 
fast derselbe ist. Nur in der Nähe der Wunde ist noch Wachstums- 
hemmung bemerkbar. 

Die Wachstumsförderung erfolgt, gleiche Wundentfernung voraus- 
gesetzt, am stärksten in der Hauptzuwachszone. Je größer in einer 
Zone normalerweise die Wachstumsgeschwindigkeit ist, desto größer 
ist auch der Betrag, um den die Geschwindigkeit bei Reizung zunehmen 
kann. Diese Regel erkennen wir daran, daß W, in schwach wachsenden 
Teilen nicht größer ist als (beigleicher Wundentfernung) in stark wachsen- 
den Teilen. W, ist, wie Tabelle 8 zeigt, bei gleicher Wundentfernung 


Tabelle 8. Lupinus albus, W „gemessen nach 2 Stunden (aus dem in 30 Minuten 








erfolgten Zuwachs). 
Entfernung der untersuchten Abschnitte von der Wurzelspitze in mm 
1 2 3 4 5 6 7 


























(W,=0) 80 95 90 85 70 (W=0) 
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für alle Zonen ungefähr gleich groß. Die Wundentfernung war bei diesem 
Versuch 1,5 mm. 

Wenn wir die Wachstumsgeschwindigkeit der ungereizten Wurzel 
als W,, die nach der Beschleunigung erreichte Geschwindigkeit als W, 
bezeichnen, so können wir sagen: bei gleichstarker Reizung verschiedener 
Wurzelabschnitte ist W,—W, im Abschnitt stärksten Zuwachses am 


größten, aber a in allen Abschnitten fast gleich groß. 


e) Pisum sativum. 

Bei Pisum ist die Wachstumsbeschleunigung, die nach der Hemmung 
erfolgt, geringer als bei Vicia und Lupinus. Oft wird sie nur dadurch 
kenntlich, daß die Wachstumshemmung vorübergehend geringfügiger 
wird. 2 2 

‚Sorten. DekapitirteWur- en nie. 

ze ieser Sorte wiesen nie 

einen größeren Gesamtzu- der Dekapl- dekapı- ee Sehen 
wachs auf, als normale. In Hr | Yet | m en = 
Tabelle 9 ist der bis zu den 3 Std. 2,5 1,1 0,3 |! 0,1 0,0 
dort angegebenen Zeiten er- 6 , 48 | 25] 11] 0,5 | 0,0 
reichte Gesamtzuwachs nor- 10 „ 84| 41] 20] 09 | 0,0 
malerunddekapitierterWur- 19 » 151| 86| 42| 09 | 0,0 
zeln mitgeteilt. 18,9 | 11,3 6,7 | 4,1 0,0 

Sorte b. DekapitierteWur- ae et ap RE PE 1, W 
zeln dieser Sorte wachsen zuweilen schneller als normale. Ich will hier 
zwei Versuche mitteilen, bei denen die normale Wachstumsgeschwindig- 
keit in keiner Zone jemals überschritten wird. 

0,5 mm dekapitiert. Die Wachstumsgeschwindigkeit (angegeben ist 
W,!) ist aus dem Zuwachs von je einer Stunde berechnet. Zum Ver- 
ständnis von Tabelle 10 sei auf die bei den Lupinus-Versuchen gegebene 
Erläuterung hingewiesen. 


























Tabelle 10. Pisum sativum, Sorte b; 0,5 mm dekapitiert; W p. 












































os Abstand von der Schnittfläche in mm 
t 

0,5 1 1,5 2 2,5 3 3,5 4 4,5 5 5,5 
1Std| — —_ 10 80 90 65 75 80 70 75 90 
2,» 0 0 10 60 50 75 80 65 60 70 70 
+ 0 0 10 55 45 65 75 70 65 70 90 
Æ 0 0 15 40 35 40 75 75 80 70 | 100 
ve 0 0 10 35 35 50 65 70 75 70 70 
10 ,| 0 40 | 60 | 60 | 60 | 70 | 70 | 70 | 75 | 70 | 80 
2 „ 0 55 90 75 65 70 70 65 65 65 70 

2 mm dekapitiert (Tabelie 11). Sonst wie der vorige Versuch. 


Planta Bd. 5. 42 
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Tabelle 11. Pisum sativum, Sorte b; 2 mm dekapitiert; W ,,. 














jon Abstand von der Schnittfläche in mm 
05 1 15 2 25 3 3,5 
1 Std. | 20 20 30 55 65 75 85 
, pee 20 25 55 80 75 70 80 
10 , 25 35 55 50 60 65 60 




















f) Wurzeln anderer Pflanzen. 

Die Wurzeln von Phaseolus und Lens verhalten sich übereinstim- 
mend mit denen von Vicia und Lupinus. Wegen der Untersuchungen 
von CHOLODNY (1926) war es wichtig auch Zea Mays genau zu unter- 
suchen. Die Wurzeln von Zea Mays reagierten auf die Dekapitation 
ebenso wie die oben genannten. Erwähnung verdient, daß bei Zea 
Dakapitation noch dann Vergrößerung des Gesamtzuwachses bedingt, 
wenn die Länge der abgetrennten Spitze 2 mm beträgt. Der Grund 
hierfür ist in der Tatsache zu sehen, daß bei Zea die Zone stärksten 
Zuwachses bedeutend höher liegt (nämlich in 5 mm Spitzenentfernung), 
als bei den anderen von mir untersuchten Pflanzen. Auch die Wurzeln 
von Secale und Avena zeigen in den wesentlichen Punkten keine Ab- 
weichung. Ich möchte hier gleich erwähnen, daß bei den beiden letzt- 
genannten Pflanzen die kurze Zeit nach der Dekapitation eintretende 
Verkürzung — über die wir im nächsten Abschnitt sprechen werden — 
etwas stärker ist, als die bei den Wurzeln von Pisum, Lupinus, Vicia 
und Phaseolus gefundene. (Bei den anderen Objekten wurde die Ver- 
kürzung nicht untersucht.) 


g) Verkürzung der Wurzeln infolge der Dekapitation. 
Schon mehrfach wurde erwähnt, daß nach der Dekapitation zunächst 
eine Verkürzung der in der Nähe der Schnittfläche liegenden Wurzelteile 
erfolgt. Wir wollen an Lupinus genauer untersuchen, welchen Gesetz- 
mäßigkeiten diese Verkürzung unterworfen ist. Schon aus den Tabellen 6, 
7 und 9 erkennt man, daß die Verkürzung in den der Wunde angrenzen- 
den Teilen noch nach mehr als einer Stunde andauern kann, in den ent- 
fernter liegenden Teilen jedoch nur innerhalb der ersten 20 Minuten 
nach der Dekapitation stattfindet. Jedoch auch die Geschwindigkeit 
der Verkürzung ist von der Schnittentfernung abhängig. In Tabelle 12 
ist angegeben, um welchen Gesamtbetrag (in mm) sich die einzelnen 
Abschnitte einer Wurzel von Lupinus bis zu den in der Tabelle genannten 
Zeiten nach der Dekapitation verkürzt hatten. Die Länge der dekapi- 
tierten Spitze betrug 2,5 mm. Ein -+-Zeichen bedeutet, daß schon 
wieder Verlängerung stattgefunden hat. 
Es fällt auf (Tabelle 12), daß die Regelmäßigkeit des Zusammen- 
hangs zwischen Wundentfernung und Verkürzung gestört wird durch 
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das Verhalten des Abschnitts zwischen 1 und 2mm Wundentfernung. 
Diese Stérung ist zurückzuführen auf die relativ hohe Wachstumsge- 
schwindigkeit dieses Abschnittes. Um einen genaueren Einblick in den 
Zusammenhang zwischen Wundentfernung und Verkürzung zu erhalten, 
Tabelle 12. Lupinus albus; Gesamtverkiirzung in Millimetern, 
Abstand von der Schnittfläche in mm 
0,5 1 15 2 2,5 3 3,5 4 4,5 5 





Zeit 








20 Min. | 0,01 | 0,009 | 0,005} 0,005| 0,008 | 0,008 | 0,004 | 0,003| 0,003] 0,0 
40 ,, 0,022 | 0,02 | 0,005} 0,005 | 0,815 | 0,015 | 0,008 | 0,005] 0,003 | 0,0 
60 ,, | 0,022] 0,02 | 0,005; 0,0 0,015; + = 0,005} 0,003} 0,0 
untersuchte ich, wie stark sich einander entsprechende Abschnitte 
mehrerer Lupinus Wurzeln verkürzen, wenn der Abstand dieses Ab- 
schnittes von der Schnittfläche bei den einzelnen Wurzeln verschieden 
ist. Das Ergebnis 









































Sr nach 40 Min. 
eines solchen Ver- 
suches (untersuch- 2. r 
ter Abschnitt: 5 bis NS 
5,5 mm Spitzenent- À 2 
fernung)ist in Abb.3 N 
dargestellt; in die- $7 
serAbbildungistals | = - E 5 Raw 
Entfernung von der Entfernung von der Schnittfläche 


Schnittfläche der Abb.3. Lupinus albus; Verkürzung der zwischen 5,0 und 5,5 mm 
” Spitzenentfernung liegenden Zone bei verschiedener Wundentfernung. 
Betrag5,25 — Länge 
der dekapitierten Spitze angenommen. Bei dieser Versuchsanordnung 
ist, wie Abb. 3 zeigt, von der Unregelmäßigkeit, die wir vorher fanden, 
nichts mehr zu merken. Wir sehen auch, daß die Verkürzung in großer 
Wundentfernung schneller zurückgeht als in der Nähe der Wunde. 


h) Wundwachstumsreaktionen oder Korrelationsstörungen? 


Die wichtigste Frage ist jetzt, ob die beobachteten Wachstumsände- 
rungen traumatische Reaktionen im eigentlichen Sinne sind, oder ob 
sie durch Störung des normalen Zusammenhanges zwischen Spitze und 
Basis der Wurzel bewirkt werden. Schon der Wechsel zwischen Hem- 
mung und Beschleunigung des Wachstums macht es sehr wahrschein- 
lich, daß wir es mit echten Wundwachstumsreaktionen zu tun haben. 
Es erfolgt zunächst eine Wachstumshemmung, die bestimmt nicht nur 
durch die Beseitigung eines Teiles des wachsenden Wurzelabschnittes 
erklärt werden kann; sonst könnte nämlich die Hemmung nicht so 
stark sein, und es wäre vor allem auch keine Abhängigkeit der Hem- 
mung von der Wundentfernung möglich. Um die Wachstumshemmung 
erklären zu können, müssen wir annehmen, daß entweder die Spitze 

42* 
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wachstumsfördernde Wirkung hat, oder daß die Wunde als solche die 
Wachstumsgeschwindigkeit vermindert. Nun nimmt aber die Geschwin- 
digkeit bald, oft schon nach 40 Minuten wieder zu. Daraus müssen wir, 
wenn wirklich die Wachstumsänderungen durch Störung der hormonalen 
Beziehungen bedingt werden, folgern, daß die Spitze wachstumshem- 
mende Wirkung hat; oder die Spitze hat wachstumsfördernde Wirkung 
und einige Zeit nach der Dekapitation findet eine Regeneration der Spitze 
statt (diese neue ,,Spitze“ fördert die Wachstumsgeschwindigkeit vorüber- 
gehend stärker als die normale Spitze). Folgende Erklärungen für die 
Wirkung der Dekapitation auf das Wachstum der Wurzel sind möglich: 

I. Die Wurzelspitze bildet wachstumsbeschleunigende Stoffe. Nach 
der Dekapitation wird die Wachstumsgeschwindigkeit anfangs ver- 
ringert, weil die wachstumsbeschleunigenden Stoffe nicht mehr in die 
Wurzel gelangen. Dann erlangen einige Zellen die Fähigkeit der früheren 
Spitze, Wuchsstoffe zu bilden. Die Wuchsstoffbildung ist vorüber- 
gehend reichlicher als bei intakten Wurzeln. 

II. Die Wurzelspitze bildet wachstumshemmende Stoffe. Nach der 
Dekapitation wird die Wachstumsgeschwindigkeit erhöht, weil wachs- 
tumshemmende Stoffe fehlen. Die Wunde als solche hemmt vorüber- 
gehend das Wachstum, daher wird die Förderung erst später bemerkbar. 
Nach mehreren Stunden findet Neubildung von Wuchsstoffen statt; 
infolgedessen wird die Wachstumsgeschwindigkeit geringer. 

III. Die Wurzelspitze bildet überhaupt keine Wuchsstoffe. Nach 
der Dekapitation erfolgen nur Wundwachstumsreaktionen. 

Die Möglichkeit II kommt der Auffassung von CHOLODNY nahe. 
Gegenüber dieser Auffassung ist zu bedenken, daß die Regeneration 
sehr lange auf sich warten läßt; ich konnte beobachten, daß die Wachs- 
tumsgeschwindigkeit dekapitierter Wurzeln noch 10—20 Stunden nach 
der Dekapitation größer sein kann, als jene normaler Wurzeln. 

Wenn auch die Abhängigkeit der Wachstumsänderungen von der 
Wundentfernung zeigt, daß wirklich Wundwachstumsreaktionen statt- 
finden, so wissen wir doch noch nicht, ob neben den Wundwachstums- 
reaktionen eine Störung hormonaler Beziehungen mitwirkt. Bildet die 
Wurzelspitze Wuchsstoffe? CHoLopny (1926, 1927) bejaht diese Frage 
auf Grund seiner Beobachtungen. Ich bin der Ansicht, daß CHoLODNY 
aus seinen richtigen Beobachtungen einen falschen Schluß gezogen hat. 
Zwar wächst unter geeigneten Bedingungen eine dekapitierte Wurzel 
mit aufgesetzter Spitze langsamer als eine dekapitierte Wurzel, der die 
Spitze nicht wieder aufgesetzt wurde; aber ebenso wie die Spitze wirkt 
auch jedes andere Stück der Wurzel. Eine Versuchsreihe soll das zeigen. 
(Hier möchte ich darauf hinweisen, daß Wurzelstücke auch die Wachs- 
tumsgeschwindigkeit von Koleoptilen herabsetzen; s. BÜNNING, 1927, 
8. 458.) 
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Die Versuche wurden wieder an Lupinus-Wurzeln vorgenommen. 
Die Lange der dekapitierten Wurzelspitze war bei allen Versuchen 
1,8mm. Die Resultate (Tabelle 13) sind Mittelwerte aus je 8 Versuchen 
(Mittelwert nur aus 4 Versuchen bei „Wurzel nicht dekapitiert“). In 
der Tabelle ist der bis zu den dort genannten Zeiten erreichte Gesamt- 
zuwachs angegeben. Nur solche Wurzeln wurden berücksichtigt, bei denen 
das aufgesetzte Stück bis zum Ende des Versuchs nicht abgefallen war. 


Tabelle 13, Lupinus albus; Gesamtzuwachs in Millimetern, 





























R Wurzel dekapitiert 
Wurzel auf die Schnittfläche aufgesetzt 
zum ht nur Spitze folgend. Lange 1mm hohes Wurzelstiick aus 
dekapitiert in mm folg. Spitzenentf. in mm 

0,5 1 2 3 5 10 20 
2 Std. 18 1,5 1,4 1,2 1,2 1,1 1,5 1,4 1,4 
vs 4,6 5,2 4,3 4,0 3,9 3,2 3,7 4,0 4,3 
à” 9,3 10,4 7,1 7,2 7,0 7,6 6,9 7,5 7,6 
u”; 18,2 21 15,8 | 16,3 | 14,5 | 17,1 | 14,9 | 15,0 | 15,7 

















Der mittlere Fehler des Mittelwerts war bei den einzelnen Versuchsreihen 
nach 20 Stunden: nicht dekapitiert 18,2 + 1,0 mm; nur dekapitiert 21,0 + 2,1 mm; 
0,5 mm lange Spitze aufgesetzt 15,8 + 1,7 mm; 1 mm lange Spitze 16,3 + 1,5 mm; 
2 mm lange Spitze 14,5 + 1,5 mm; Wurzelabschnitt aus 3 mm Spitzenentfernung 
aufgesetzt 17,1 + 1,8 mm; aus 5 mm Spitzenentfernung 13,9 + 1,5 mm; aus 10 mm 
Spitzenentfernung 15,0+ 1,3 mm; aus 20 mm Spitzenentfernung 15,7 + 1,4 mm, 

Wir diirfen nach dem Ergebnis der mitgeteilten Versuchsreihe nicht 
annehmen, daB die Wurzelspitze wachstumshemmende oder wachstums- 
beschleunigende Stoffe bildet. Die von uns beobachteten Wachstums- 
anderungen sind Wundwachstumsreaktionen. 


4. Der Einfluß der Dekapitation auf das Wachstum 
in radialer Richtung. 
a) Methodik. 

Die Dekapitation bewirkt nicht nur Längenänderungen in der Wur- 
zel, sondern es kénnen auch, wie schon SPALDING (1894) beobachtete, 
Dickenänderungen eintreten. Ich fand diese Anderungen am deutlichsten 
bei Vicia und Lupinus, deshalb beschränke ich mich hier auf diese 
Pflanzen. 

Die erste Wirkung der Dekapitation ist eine (schwache) Verringerung 
des Wurzeldurchmessers. Dieser Vorgang verläuft parallel mit der Ver- 
kürzung der Zonen; wir brauchen uns also mit ihm nicht weiter zu be- 
fassen. Wichtiger ist die starke Zunahme des Durchmessers, die einige 
Stunden nach der Dekapitation erfolgt. Die Wurzeln, welche zur Unter- 
suchung der Verdickung benutzt werden sollten, wurden vor der Deka- 
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pitation einige Stunden beobachtet. Nur wenn sich innerhalb von 
3—4 Stunden der Wurzeldurchmesser in einer bestimmten Spitzenent- 
fernung nicht um mehr als 2,5% geändert hatte, wurde die betreffende 
Wurzel benutzt. Bei dieser Arbeitsweise kann man, wie mir meine 
Erfahrungen zeigten, damit rechnen, daB die gefundenen Werte für 
die Dickenzunahme nach Dekapitation von den wahren Werten um 
weniger als 5% des Wurzeldurchmessers der betreffenden Stelle ab- 
weichen. 

Die Verdickung (V) der Wurzel wurde berechnet nach der Formel 
‚= nn an SO 100, worin D, der Anfangs-, D, der Enddurchmesser 


an der auienmchten Stelle ist. 





b) Vicia Faba. 

Zu interessanten Ergebnissen gelangen wir schon, wenn wir unter- 
suchen, an welcher Stelle diestärkste Verdickung der Wurzeln stattfindet. 
Hier (Tabelle 14) sei mitgeteilt, in welcher Entfernung von der Schnitt- 
fläche die stärkste Verdickung (gemessen 4 Stunden nach der Dekapi- 
tation) stattgefunden hat. 


Tabelle 14. Vicia Faba; Lage der stärksten Verdickung. 
Länge der dekapit. Spitze in mm 








0,5 1 2 3 


Entfernung von der Schnittfläche in mm... . 2,1 2,0 2,0 | 2,25 

















Aus diesen Zahlen ergibt sich schon, daB wir es mit einer Wund- 
wachstumsreaktion zu tun haben; denn die Lage der Zone stärkster 
Verdickung ist von der Lage des Schnitts abhängig. Aber nicht immer 
ist diese GesetzmäBigkeit erkennbar. So lag bei einem Versuch 10 Stun- 
den nach der Dekapitation die Stelle stärkster Verdickung 3,0 mm ober- 
halb der Schnittfläche, wenn 3,5 mm dekapitiert wurden; jedoch 8 mm, 
wenn 1 mm dekapitiert wurde. Es liegt auf der Hand, daB der Unter- 
schied durch die in beiden Fällen ungleich große Wachstumsgeschwin- 
digkeit des Abschnitts zwischen Schnittfläche und verdicktem Teil 
entsteht. Da dieser Umstand auch schon bei kurzer Versuchsdauer 
(12/2 Stunden) mitwirken kann, mußte für eine genauere Untersuchung 
des Verlaufs der Verdickung die Geschwindigkeit der Dickenzunahme in 
kürzeren Zeiten bestimmt werden. Bei dem Versuch, den ich hier (Ta- 
belle 15) mitteile, wurde die in je 50 Minuten erfolgte Dickenzunahme 
bestimmt. Die dekapitierte Spitze war 1 mm lang. Angegeben ist, in 
welcher Entfernung wahrend der jeweils vorangegangenen 50 Minuten 
die stärkste Verdickung (V, s. Abschn. 4a) stattgefunden hat. 


OTE 
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Tabelle 15. Vicia Faba; 1 mm dekapitiert; Orte größter Verdickungs- 
geschwindigkeit. 
Zeit in Stunden 
0,83 1,67 2,5 3,33 4,17 5 5,83 6,67 7,5 











Entf. von der 
Schnittfläche 
inmm... _ 2 2 2,1 2,3 2,2 2,3 21 2,1 





























Es bestätigt sich also, daB die Verdickung von der Wundentfernung 
abhängig ist. Die kleinen Differénzen erklaren sich aus der immer noch 
relativ langen Versuchszeit. Die Differenzen waren wegen der anfäng- 
lichen Hemmung des Längenwachstums sogar zu erwarten. 

Der zeitliche Verlauf der „Verdiekungsreaktion‘‘ wurde ermittelt 
durch Versuche, in denen zu bestimmten Zeiten die bis dahin erreichte 
Gesamtverdickung (V) in verschiedener Entfernung von der Schnitt- 
fläche bestimmt wurde. Der folgende Versuch (Tabelle 16) bezieht sich 
auf eine Wurzel, von der eine 1,8 mm lange Spitze abgeschnitten wurde. 


Tabelle 16, Vicia Faba; 1,8 mm dekapitiert; V. 











m Abstand von der Schnittfläche in mm 
= 0,5 1 1,5 2 2,5 3 3,5 4 4,5 5 
1 Std. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
2. 0 0 0 0 10 20 10 5 0 0 
Bo 0 0 0 0 20 40 30 25 5 10 
4 „ 0 0 0 0 35 65 50 40 35 25 
ur, 0 0 0 0 35 70 60 70 60 20 
6 „ 0 0 0 0 35 70 85 100 95 75 
BI 0 0 0 5 45 75 85 100 100 100 
Os 0 0 5 5 45 80 90 100 | 105 | 100 
ns 0 0 0 5 35 70 85 90 | 100 | 105 
En... 0 0 0 0 30 60 80 85 100 105 
a 0 0 0 5 25 60 65 85 90 105 
12 ,, 0 0 0 0 20 55 65 80 90 100 
Fe 0 0 0 0 15 40 60 80 80 95 
14 „ 0 0 0 0 15 40 60 70 80 95 
urn 0 0 0 0 10 25 45 70 80 80 
16 „ 0 0 0 0 10 20 30 50 70 75 
































Aus diesen Zahlen können wir nicht sofort erkennen, wie die Reak- 
tion verläuft. Die Wurzel ist ja während des Versuchs länger geworden. 
Deshalb ist in Abb. 4 die Wurzel des eben mitgeteilten Versuchs (ver- 
größert) gezeichnet; die Verdickung ist (nach Tabelle 16) nur an einer 
Seite der Wurzel gezeichnet. Wir erkennen jetzt, welche Dickenzunahme 
in den einzelnen Stunden erfolgt ist. 
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Die Verdickung geschieht anfangs langsam, dann beträchtlich schnel- 
ler und später wieder langsam ; noch bei Beendigung des Versuchs (also 
nach 16 Stunden) hatte die Reaktion nicht ganz aufgehört. 
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Abb.4. Vicia Faba; dekapitierte 
Worzel. Gezeichnet ist nur die 


Die Zahlen 2, 3, 4... der linken 
zeigen auf die Ver- 
dickung, die 2, 3, 4 Stunden 


Auffalligistdie Tatsache, daB die Verdickung 
gerade in den Stunden am schnellsten verlauft, 
in denen auch die Beschleunigung des Längen- 
wachstums ihr Maximum erreicht hat. (Der 
Langenzuwachs kann auch aus Abb. 4 abgelesen 
werden.) Aber auch dieser Versuch zeigt wieder, 
daß eine völlige Übereinstimmung beider Reak- 
tionen nicht besteht; denn die Verdickung er- 
folgt im Gegensatz zur Beschleunigung des 
Längenwachstums nicht in einer konstanten 
Entfernung von der Schnittfläche. Wir werden 
aus diesen Tatsachen noch wichtige Schluß- 
folgerungen ableiten. 


Bei einigen Versuchen brachte ich die Wurzeln 
nach der Dekapitation in Wasser; die Verdickung 
ist dann etwas stärker. Z. B.: Länge der dekapitier- 
ten Spitze 2,0 mm. Nach 6 Stunden war V an der 
am stärksten verdickten Stelle 90, wenn die Wurzeln 
in feuchter Luft waren; 115, wenn die Wurzeln in 
Wasser waren. 


c) Lupinus albus. 

Bei Lupinus ist die Übereinstimmung zwi- 
schen Beschleunigung des Längen- und Dicken- 
wachstums noch deutlicher als bei Vicia. Bei 
Vicia fanden wir, daß die Zone stärkster Ver- 
dickung einen konstanten Abstand von der 
Schnittfläche hat, bei Lupinus ist das, wenig- 


. stens oft, anders. Bei einem Versuch (Tabelle 17) 


wurde festgestellt, an welcher Stelle die größte 
Wachstumsgeschwindigkeit (größtes W) in der 
Längsrichtung, an welcher die größte Wachs- 
tumsgeschwindigkeit in der Querrichtung, und 
an welcher Stelle diestärkste Förderung (größtes 


W ,) des Längenwachstums stattgefunden hatte (2,5 mm dekapitiert). Die 
Zahlen geben die Entfernung von der Schnittfläche in Millimetern an. 
Es zeigt sich, daß die stärkste Verdickung nicht in der Zone stärksten 
Längenwachstums, sondern in der Zone stärkster Förderung des Längen- 
wachstums stattfindet. Auch sehen wir, daß die stärkste Verdickung 
anfangs in anderer Wundentfernung stattfindet als später. 
Es kommt auch vor, daß nicht nur durch die Wundentfernung, son- 
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dern auBerdem durch die Lage der Hauptzuwachszone bestimmt wird, wo 
die stärkste Verdickung stattfindet. Der Grund liegt darin, daß die Haupt- 
zuwachszone sich stärker verdickt, als es die anderen Zonen bei gleich 


Tabelle 17. Lupinus albus; 2,5 mm dekapitiert. 

















zur [on | rea], Mm Naaman 
1*/, Std. 2—2,5 | 3,5—4,5 3-4 
21}, ” 1,5—2 2—2,5 2-3 
3) 2 »” 1,5—2 2. 2-3 
41}, 2 » 1,5—2 2.9 2-3 





starker Reizung tun. Es wurde untersucht (Tabelle 18), wie stark sich 
die verschiedenen Abschnitte der Wurzel in 2!/, Stunden verdicken 
(V), wenn die Entfernung der Schnittfläche von diesen Abschnitten 
3,0 mm beträgt. (Die Länge der dekapitierten Spitze war also bei den 
einzelnen Wurzeln verschieden.) 
Tabelle 18. Lupinus albus; V nach 21/, Stunden. 
Entfernung der untersuchten Abschnitte von der Wurzelspitze 
1 2 8 4 5 6 7 


V 0 35 55 30 20 5 0 


Nur der wachsende Abschnitt kann sich also verdicken, und zwar 
umso mehr, je größer normalerweise die Wachstumsgeschwindigkeit ist. 
































5. Allgemeine Betrachtungen über die Wirkung 
der Dekapitation auf die Wurzeln. 
a) Verkürzung. 

Die bald nach der Dekapitation beginnende Verkürzung und Dicken- 
verringerung beruht sicher auf Vorgängen, die mit denen übereinstim- 
men, die auch bei bestimmten andersartigen Reizen Verkürzung der 
Zellen bewirken (JANSE 1926, 1927). Ich bin mit der Erklärung, die 
JANSE für die Erscheinung gibt, völlig einverstanden. Schon früher 
(1926, 1927) habe ich die Ansicht vertreten, daß die Verwundung eine 
Erhöhung der Permeabilität zur Folge hat. Die Permeabilitätserhöhung 
veranlaßt Ausscheidung von Zellsaft, und so tritt eine Verkürzung der 
Zellen ein. JANSE gibt eine ausführliche Begründung für diese Erklärung 
der Verkürzung; ich kann hier also auf eine Auseinandersetzung ver- 
zichten. 

b) Wachstumshemmung. 

Wir sahen, daß die Wachstumshemmung nicht durch Korrelations- 
störung erklärt werden kann. Es sind demnach wahrscheinlich Wund- 
reizstoffe, die (wie bei anderen Pflanzenorganen; BÜNNING 1926, 1927) 
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die Wachstumshemmung bedingen. Es liegt nahe, die Wachstums- 
hemmung als eine Folge der durch die Permeabilitätserhöhung ent- 
standenen Schädigungen aufzufassen. Dafiir spricht auch, daB Permea- 
bilitätserhöhung (Verkürzung) und Wachstumshemmung in gleicher 
Weise von der Wundentfernung abhängig sind. 


c) Wachstumsbeschleunigung. 

Die Übereinstimmung zwischen Wurzelverdickung und Beschleuni- 
gung des Längenwachstums zeigt, daß beide Änderungen auf eine Reak- 
tion zurückgeführt werden können. 

Verdickung als Reizwirkung bei Wurzeln ist keine unbekannte Er- 
scheinung. SPALDING (1894) schreibt ,,Incidentally attention should be 
directed to an effect of the disturbance of normal growth that is ocea- 
sioned by branding, and is manifested by the swelling of that part of 
the radicle lying back of the zone of most rapid growth.‘ Umfang- 
reichere Untersuchungen über diesen Gegenstand hat JANSE (1926, 
1927) vorgenommen. JANSE suchte eine Erklärung für die Verdickung. 
Er fand, daß für die Verdiekung nicht etwa Zellvermehrung in radialer 
Richtung verantwortlich gemacht werden kann, vielmehr findet nur 
eine starke Dehnung der Zellen statt. Ich kann diese Angaben bestätigen. 

JANSE betrachtet es als besonders rätselhaft, daß an den Stellen 
der Verdickung die Zellen in der Längsrichtung weniger, in radialer 
Richtung mehr gedehnt sind als bei ungereizten Wurzeln. Er spricht 
von einer Änderung der Art des Wachstums und meint, daß die Ver- 
hältnisse jetzt eben genau umgekehrt liegen wie vor der Reizung. Dieser 
Auffassung kann ich mich nicht anschließen. Es ist zutreffend, daß oft 
eine Verdickung an Stellen stattfindet, wo die Zellstreckung in der 
Längsrichtung geringer ist als bei ungereizten Wurzeln. An diesen 
Stellen kann aber trotzdem eine Wachstumsförderung stattgefunden 
haben, allerdings nicht eine Förderung der normalen Wachstumsge- 
schwindigkeit, sondern eine Förderung der durch die Hemmung ent- 
standenen niedrigen Wachstumsgeschwindigkeit; diese Förderung wird 
— wie wir schon gesehen haben — durch eine vorübergehend geringere 
Hemmung erkenntlich. Beim Längenwachstum führt Wachstumsbe- 
schleunigung also erst dann zur Überschreitung der normalen Wachs- 
tumsgeschwindigkeit, wenn die Beschleunigung die vorangegangene 
Hemmung überwiegt. Dagegen wird schon eine geringe Beschleunigung 
des Diekenwachstums bemerkbar, weil die Geschwindigkeit des Dicken- 
wachstums in der ungereizten Wurzel sehr klein ist. Die Beobachtungen 
von JANSE sind also ohne Schwierigkeit erklärbar. Natürlich kann Ver- 
diekung auch dort stattfinden, wo die Geschwindigkeit des Längen- 
wachstums größer ist als vor der Reizung. 

Wir können also jene Erscheinung, die JANSE als rätselhaft ansieht, 
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erklären, wenn wir annehmen, daB die durch die Beschleunigung ge- 
schaffenen Verhältnisse nicht denen ähnlich sind, die in der normalen 
Wurzel vorliegen. (Waren sie ihnen nämlich doch ähnlich, so kénnte 
Verdickung in der Tat erst eintreten, wenn die Geschwindigkeit des 
Längenwachstums größer ist als bei ungereizten Wurzeln.) Wir können 
vielmehr nur auskommen mit der Annahme, daß der (durch die Deka- 
pitation hervorgerufene) Zustand, der vorübergehend starkes Wachstum 
ermöglicht, ein anderer ist als der (durch die Dekapitation teilweise un- 
wirksam gemachte), der das Wachstum ungereizter Wurzeln ermöglicht. 
Die Berechtigung dieser Annahme ergibt sich nicht nur aus der hier 
vorgenommenen Vergleichung von Dicken- und Längenwachstum, son- 
dern auch aus dem Verlauf der Beschleunigung des Längenwachstums. 
Wäre die Beschleunigung nichts anderes als eine über das Ziel hinaus- 
gegangene Wiederherstellung des normalen Zustandes, so wäre die später 
wieder eintretende Wachstumshemmung sehr verwunderlich. 

Diese Auffassung ermöglicht uns eine einfache Erklärung für das 
Auftreten der Wurzelverdickung. Normalerweise sind die Bedingungen 
in der Wurzel so, daß (zur Hauptsache) nur eine Zellstreckung in der 
Längsrichtung erfolgen kann. Die Verwundung schafft Bedingungen, 
die die Ausdehnung sowohl in der Längs- als auch in der Querrichtung 
begünstigen. Es fragt sich noch, welcher Art diese Bedingungen sind. 

OvERBECK (1926) hat gezeigt, daß das Streckungswachstum bei 
Wurzeln von Vicia Faba durch passive Dehnung der Zellwände zustande 
kommt. In den wachsenden Zellen ist aber nicht etwa der osmotische 
Wert des Inhalts höher als in den nicht wachsenden Zellen, sondern die 
Zellwände der wachsenden Zellen besitzen eine größere Dehnbarkeit. 

Man könnte annehmen, der Grund für die verschiedene Wachstums- 
weise im normalen Zustand und bei Wachstumsförderung sei darin 
zu sehen, daß die Wachstumsförderung vielleicht nicht durch Erhöhung 
der Dehnbarkeit, sondern durch Erhöhung des osmotischen Druckes 
zustande kommt. Das ist nicht der Fall. Ich habe Messungen an frisch 
hergestellten Schnitten aus der Wurzel von Vicia Faba und an gleichen 
Schnitten, die aber schon längere Zeit in Wasser oder in feuchter Luft 
gelegen hatten, vorgenommen. Die Verwundung bedingt zwar nach 
wenigen Minuten eine Herabsetzung des osmotischen Wertes in den 
Zellen dieser Schnitte ; aber bei nicht zu dünnen Schnitten war der osmo- 
tische Wert des Inhalts der mittleren Zellen (des Schnittes) trotzdem 
nicht geringer, als mehrere Stunden nach der Anfertigung der Schnitte. 
Die direkte Messung der osmotischen Werte befriedigt nicht ganz, weil 
an Schnitten die Wundentfernung immer eine ziemlich geringe ist. 
Sicherer ist das Resultat bei Verwendung von Schnitten, an denen 
24 Stunden nach ihrer Herstellung nochmals eine Verletzung vorgenom- 
men wird. Auch so tritt niemals eine Erhöhung des Turgordruckes ein. 
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Es besteht noch die Möglichkeit, daß bei Wachstumsförderung die 
Zellvergrößerung durch aktives Wachstum der Wand eingeleitet wird. 
Indessen, auch die Möglichkeit entspricht nicht dem tatsächlichen Ver- 
halten. In ähnlicher Weise wie OvERBEck (1926) bei seinen Versuchen 
i Krümmung geotropisch gereizter Wurzeln verhinderte 
(Gipsblöcke), verhinderte ich die Verdickung dekapitierter Wurzeln. 
Nach 7—10 Stunden wurden die (Vicia- und Lupinus-)Wurzeln aus 
den Gipsblöcken herausgenommen; sofort erfolgte eine schnelle Ver- 
dickung, die durch Plasmolyse rückgängig gemacht werden konnte. 
Die Verdickung wird also durch passive Dehnung der Zellwände hervor- 
gerufen. 

Jetzt wissen wir, daß durch die Dekapitation die Dehnbarkeit der 
Zellwände erhöht wird. Die Wundreizstoffe haben die Fähigkeit, Zell- 
wände dehnbarer machen zu können. Hier lohnt sich ein Hinweis auf 
die Arbeit von Went (1927). Went untersuchte den Wuchsstoff der 
Avena-Koleoptile und kam zu der Ansicht, daß ,,der Wuchsstoff ... 
die Dehnbarkeit der Zellwand‘“ erhöht, ,,derart, daß letztere plastisch 
von dem osmotischen Drucke des Zellsaftes überdehnt und irreversibel 
verlängert wird.‘ 

Bei der Vergleichung der Wirkung der Dekapitation auf verschiedene 
Teile der Wurzel zeigt sich (Tabelle 18), daß in nicht wachsenden Teilen 
eine Verdickung niemals erfolgt, während in der Zone stärksten Zu- 
wachses die stärkste Verdickung erfolgt. Bei der von JANSE (1926) ge- 
wählten Reizart läßt sich ein entsprechendes Verhalten auch feststellen 
(andernfalls wären nämlich lokale Verdickungen bei Reizung der ganzen 
Wurzel unmöglich). 

Obwohl, wie wir gesehen haben, die Zellen in der Zone stärksten 
Zuwachses eine Zellwand besitzen, deren Dehnbarkeit leicht erhöht 
werden kann, erfolgt bei ungereizten Wurzeln in dieser Zone doch kein 
stärkeres Dickenwachstum als in anderen Zonen. Wahrscheinlich also 
zeichnen sich die Zellwände der Hauptzuwachszone überhaupt nicht 
durch besonders große Dehnbarkeit, sondern nur durch die Eigenschaft, 
ihre Dehnbarkeit leicht ändern zu können, aus. Wenn aber das richtig 
ist, so muß in der ungereizten Wurzel eine Bedingung verwirklicht sein, 
die es ermöglicht, daß die Dehnbarkeit der Zellen sich erhöht, und zwar 
in der Weise erhöht, daß nur eine Zellstreckung in der Längsrichtung 
möglich ist. Durch die Wundreizstoffe aber wird die Dehnbarkeit zwar 
auch erhöht, jedoch nicht in einer derart besonderen Weise. So können 
wir erklären, warum bei Wachstumsbeschleunigung eine Zellstreckung 
nach allen Richtungen erfolgt. 

Auffällig ist die völlige Verschiedenheit der hier mitgeteilten Ergeb- 
nisse über die Wachstumsphysiologie der Wurzeln von den Ergebnissen, 
die Went (1927) an Koleoptilen erhielt. Ob der Unterschied zwischen 
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Wurzeln und Koleoptilen wirklich ein derartig groBer ist, kann nur durch 
weitere Untersuchungen festgestellt werden. Hier bemerke ich nur, daß 
ich keineswegs alle von WENT vertretenen Ansichten als hinreichend be- 
gründet ansehe; in einer späteren Arbeit werde ich diese Ansichten 
nachprüfen. 


6. Der Traumatotropismus der Wurzeln. 

In diesem Abschnitt will ich noch einige Ergänzungen bringen 
zu dem, was ich schon früher (1927) über den Traumatotropismus der 
Wurzeln gesagt habe. . 
a) Reizleitung. 

Snow (1924) versah Wurzeln von Vicia Faba einseitig oberhalb der 
Spitze mit Einschnitten und verwundete außerdem die Wurzelspitze 
an derselben oder an der entgegengesetzten Seite. Der Einschnitt selbst 
bedingt eine schwache positive Krümmung. Nun zeigte sich, daß die 
durch die Spitzenverletzung entstandene negative Krümmung am 
größten ist, wenn beide Verwundungen (der Einschnitt und die Spitzen- 
verletzung) auf derselben Seite liegen. Die durch den Einschnitt be- 
dingte Krümmung wurde von Snow bei der Berechnung in Abzug ge- 
bracht. Snow folgert, daß die Reizleitung zur Hauptsache nicht auf 
der Seite der Verletzung stattfindet. Die Schlußfolgerung ist nicht 
richtig. Snow wußte nicht, daß in dem weitgehend von der übrigen 
Wurzel isolierten Abschnitt zwischen den beiden Verwundungen all- 
mählich der größte Teil der Zellen stirbt. So fand ich bei einer Wurzel 
von Vicia Faba, die einseitig in 0,8 und 1,6 mm Spitzenentfernung ver- 
letzt wurde, in den peripheren Teilen dieses Abschnitts 24 Stunden nach 
der Verletzung nur noch wenige lebende Zellen, während man bei ein- 
fachen Verletzungen höchstens bis 0,25 mm Wundentfernung tote 
Zellen findet. Da wir annehmen dürfen, daß die Wundreizstoffe von 
den getöteten Zellen stammen, kommen wir zu dem Ergebnis, daß bei 
der zweifachen Verletzung viel längere Zeit hindurch Wundreizstoffe 
gebildet werden ; stärkere Reaktion kann also durchaus erwartet werden. 


b) Wachstum und Krümmung. 

Die durch die Wundreizstoffe hervorgerufene Plasmaschädigung 
führt nicht notwendig zur Wachstumshemmung. Wenn nämlich die 
(auch durch die Verwundung bedingte) Erhöhung der Dehnbarkeit der 
Zellwand zu einer starken Herabsetzung des Wanddrucks führt, so kann 
trotz Plasmaschädigung Wachstumsbeschleunigung erfolgen. So liegen 
die Verhältnisse tatsächlich beim Traumatotropismus; Wachstumsbe- 
schleunigung und negative Krümmung finden schon statt, während 
noch Zellen sterben, also noch plasmaschädigende Wundreizstoffe ge- 
bildet werden. 


me 
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Jetzt wird uns auch eine andere Erscheinung verständlich. WIESNER 
fand (1884), daß vor der negativen Krümmung eine — schwächere — 
positive stattfindet. Diese positive Krümmung findet oberhalb der Zone 
stärksten Zuwachses statt. Diese Krümmung ist auf Wachstumshem- 
mung zurückzuführen. Nur in den außerhalb des stark wachsenden 
Abschnittes liegenden Zellen führt die Plasmaschädigung zur Wachs- 
tumshemmung, weil die Zellwände in der Zone stärksten Zuwachses 
ihre Dehnbarkeit stark erhöhen. 

Mir scheint der Zusammenhang zwischen Wundwachstumsreaktion 
und Traumatotropismus jetzt genügend geklärt zu sein; deshalb ver- 
ziehte ich darauf, weitere Versuchsergebnisse mitzuteilen. 


7. Der Thigmotropismus der Wurzeln. 


Thigmotropismus konnte bei Wurzeln bisher nicht mit Sicherheit 
festgestellt werden. Die Versuche von JANSE (1926) beweisen das Vor- 
mm handensein starker Berührungsempfindlichkeit. 

Da die von JANSE beobachteten Reaktionen mit 
ge den nach traumatischer Reizung erfolgenden über- 
Se einstimmen, ist zu erwarten, daB bei einseitiger 
Berührungsreizung ebenso wie bei einseitiger 
Abb. 5. Vorrichtung zurthig- Wundreizung Kriimmungen eintreten. Das ist 
BE cme em lg 1 el auch unter geeigneten Bedingungen der Fall. 

im Text. Vielleicht hat man thigmotropische Kriimmungen 
bisher nicht gefunden, weil die Wurzeln beim Herausziehen aus dem 
Substrat schon so stark gereizt werden, daB eine bald folgende einseitige 
Reizung wirkungslos bleibt (WEBERsches Gesetz). 

Am sichersten gelangt man auf folgende Weise zum Ziel. Der Gips- 
block @ (Abb. 5) mit der Vertiefung V wird vorsichtig unter die Wurzel- 
spitze geschoben, so daß die Wurzel bei einseitiger Berührung nicht 
ausweichen kann. Die Berührung der äußersten Spitze mit dem Gips- 
block beeinflußt das Wachstum der Wurzel nicht. Die Reizung wird 
vorgenommen durch entsprechende Bewegung der lose auf dem Gips- 
block liegenden Holzplatte H. Nach der Reizung wird der Gipsblock 
sofort entfernt. Einige Stunden später kann man deutliche negative 
Krümmung wahrnehmen; der Krümmungswinkel beträgt bis zu 45°, 
wenn nur so stark gereizt wird, daß keine Zellen sterben. Die Versuche 
gelangen mit Vicia Faba, Lupinus albus und Pisum sativum; andere 
Pflanzen wurden nicht untersucht. 

Die Übereinstimmung zwischen .den nach Berührungs- und Wund- 
reizen erfolgenden Wachstumsreaktionen zeigt, daß zwischen Thigmo- 
tropismus und Traumatotropismus nur ein quantitativer Unterschied 
besteht; wie haben keinen Grund, das Gegenteil anzunehmen. 
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8. Schlußbetrachtungen. 

Die Untersuchungen zeigen, daB die Reizstoffe gleichzeitig die Plasma- 
und die Zellwandeigenschaften andern. Die eine Anderung wirkt hem- 
mend, die andere fördernd auf das Wachstum (trotzdem haben wir es 
vielleicht bei beiden Anderungen mit ahnlichen kolloidchemischen Vor- 
gängen zu tun). Die tatsächlich eintretende Wachstumsreaktion setzt 
sich also aus zwei Komponenten zusammen, die beide gleichzeitig vor- 
handen sind. Es erfolgt eine Wachstumshemmung oder eine Wachstums- 
beschleunigung, je nachdem ob die eine oder die andere Komponente 
sich im Ubergewicht befindet. Fiir den Traumatotropismus ist also die 
Existenz zweier Komponenten nicht mehr (im Gegensatz zu anderen 
Tropismen, z. B. Phototropismus) problematisch, sondern wirklich er- 
wiesen. Es braucht uns jetzt nicht mehr zu wundern, daB nach trauma- 
tischer Reizung sowohl Wachstumshemmung als auch Wachstumsbe- 
schleunigung eintreten können. Die Umstimmung im tropistischen Ver- 
halten ist nicht mehr rätselhaft. 

In späteren Arbeiten werde ich zeigen, daß die Vorgänge bei den 
thigmotropischen, chemotropischen, thigmonastischen, chemonastischen 
und traumatonastischen (vielleicht noch bei anderen) Krümmungen 
grundsätzlich übereinstimmen mit denen, die wir bei traumatotropischen 
Krümmungen feststellen konnten. Überall haben wir es mit den beiden 
uns bekannten Komponenten zu tun. Allerdings ist in einigen Fällen 
(thigmotropische Krümmungen von Keimlingen) die ,,Plasmakompo- 
nente“‘, in anderen Fällen (thigmotropische Krümmungen von Ranken) 
die ,,Zellwandkomponente“ besonders groß. Für die Krümmungen der 
Ranken werde ich den Nachweis führen, daß die Riickkriimmung keine 
autotropische ist. Auf beiden Seiten der Ranke erfolgt die gleiche (oder 
fast gleiche) Erhöhung der Zellwanddehnbarkeit; aber auf der Reizseite 
kommt es anfangs wegen starker Plasmaschädigung nicht zur Wachs- 
tumsbeschleunigung. Es kommt auch vor, daß die ,, Plasmakomponente" 
(Drosera-Tentakel) oder die ,,Zellwandkomponente“ (viele Fälle von 
Seismo- und Thigmonastie) fast völligfehlen. Es gibt einige Bewegungen, 
bei denen die „Zellwandkomponente‘ wohl ganz fehlt. Sonst aber be- 
steht kein wesentlicher Unterschied zwischen Turgor- und Wachstums- 
bewegungen. 

Sicher werden diese Ergebnisse eine neue Einteilung der Pflanzen- 
bewegungen notwendig machen. JANSE (1927) versucht eine neue Ein- 
teilung der Pflanzenbewegungen vorzunehmen; man wird die Grund- 
sätze, von denen er ausgeht, durchaus billigen können. Mir scheint 
aber, der Versuch ist noch etwas zu früh unternommen worden. 

Zum Schluß weise ich darauf hin, daß in der Weise, wie es in dieser 
Arbeit für Wurzeln geschehen ist, auch die Bedingungen für das Wachs- 
tum intakter Koleoptilen untersucht werden sollen. Sollte sich dabei 
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eine Ubereinstimmung zwischen Koleoptilen und Wurzeln ergeben, so 
hat allerdings Went (1927) seine Versuchsergebnisse ganz falsch ge- 


deutet. 
9. Zusammenfassung. 
a) Wachstum ungereizter Wurzeln. 


1. Die Wurzelspitze bildet keine Wuchsstoffe. 

2. Im wachsenden Abschnitt der Wurzel (und zwar nur in dem Ab- 
schnitt) können die Zellwände ihre Debnbarkeit leicht ändern. Am 
stärksten kann die Dehnbarkeit in der Zone größter Zuwachsgeschwindig- 
keit geändert werden. 

3. In der normalen Wurzel herrschen Bedingungen, die die mögliche 
Änderung der Zellwanddehnbarkeit tatsächlich eintreten lassen. Je- 
doch geschieht diese Änderung in einer merkwürdigen Weise: nur in 
der Längsrichtung wird eine Dehnung möglich. 

b) Einfluß von Verwundungen. 

1. Die Wundreizstoffe schädigen das Plasma ; die Schädigung bedingt 
Wachstumshemmung und Verkürzung der Zellen. Die Plasmaschädi- 
gungen (und ihre Folgen) sind um so geringer, je größer die Wundent- 
fernung ist. 

2. Die Wundreizstoffe schaffen Bedingungen, durch die die Dehnbar- 
keit der Zellwände erhöht wird. Die stärkste Erhöhung der Dehnbarkeit 
kann natürlich in der Zone stärksten Zuwachses erfolgen (s. «2). Die 
Änderung der Dehnbarkeit geschieht aber nicht in so merkwürdiger 
Weise, wie durch die in ungereizten Wurzeln herrschenden Bedingungen, 
vielmehr kann eine Zelldehnung nach allen Richtungen erfolgen. 

3. Die Zelldehnung kann schon eintreten, wenn das Plasma sich noch 
im Zustand der Schädigung befindet. In großer Wundentfernung ist die 
Dehnung nur gering. 

c) Tropismen. 

1. Der Traumatotropismus kann aus den unter b genannten Reak- 
tionen erklärt werden. 

2. Die Wurzeln können thigmotropische Krümmungen ausführen. 
Zwischen Thigmotropismus und Traumatotropismus besteht (bei Wur- 
zeln) kein wesentlicher Unterschied. 


— 
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ZUR ATIOLOGIE DER GEADERTEN PANASCHIERUNG. 
(1. MITTEILUNG.) 
Von 
WALTER SCHWARZ. 
Mit 12 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. Februar 1928.) 


I. 


Die Panaschierung gehört zu den auffallendsten Erscheinungen im 
Pflanzenreich. Trotzdem ist über ihre Ätiologie sehr wenig bekannt. 
Es existieren zwar eine beträchtliche Menge kleinerer und größerer 
Abhandlungen, die sich mit der Panaschierung beschäftigen. Doch ent- 
halten sie zum größten Teil nur kleinere, meist zufällige Beobachtungen 
über die Ätiologie der Panaschierung. Zum anderen Teil handelt es 
sich um Dinge, die durch neuere Forschungen zweifelhaft erscheinen, 
oder um Schemata, die in anatomischer oder morphologischer Hin- 
sicht eine Übersicht über die große Fülle der Panaschierungsformen 
ermöglichen. Nur wenige Arbeiten versuchen das Problem in seinem 
ganzen Umfang zu erfassen. Das gelingt nur durch Studium einer Art 
mit möglichst einfacher Panaschierung, die dem physiologischen Experi- 
ment Angriffspunkte bietet. Aus diesem und den folgenden Gründen 
habe ich Coleus hybridus hort. meinen Untersuchungen zugrunde gelegt: 

I. Im Verlauf meiner Vererbungsversuche an Coleus gelang es, eine 
anthozyanfreie Sippe herauszuziichten, bei der die Form und GréBe 
der Panaschierung konstant blieb. Ich hatte damit einwandfreies 
Ausgangsmaterial. 

II. Bei Coleus macht es die Form der Panaschierung wahrscheinlich, 
daß eine Beziehung zu den Gefäßbündeln besteht. Das schien von 
vornherein die Untersuchung wesentlich zu vereinfachen. 

III. Die Panaschierung von Coleus gehört zu denjenigen mit un- 
scharfen Grenzen. Die Panaschierung mit scharfen Grenzen, z. B. 
die von Pelargonium, bietet dem physiologischen Versuch zu große 
Schwierigkeiten, um als men dc TC für eine derartige Untersuchung 
dienen zu kénnen. : 

Il. 

Die Panaschierung von Coleus gehört zu den Typen, die Küster (27) 

als geaderte Panaschierung bezeichnet, Abb. 1 stellt einen Negativ- 
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selbstdruck eines Blaties Jar. Die Panaschierung zeigt deutliche Be- 
ziehung zur Mittelrippe und den Seitennerven erster Ordnung. 

Bei einem ausgewachsenen Blatt hat sie die Form eines gleichschenk- 
ligen Dreiecks, dessen Basis mit der Blattbasis zusammenfällt, dessen 
Spitze auf der Mittelrippe kurz unterhalb der Spitze des Blattes liegt. 
Die beiden Schenkel verlaufen nicht. gerade, sie sind ausgerandet. Von 
Seitennerv zu Seitennerv ist die Umgrenzung der Panaschierung bogen- 
förmig (Bogen nach dem Blattrand zu offen), so daß der Rand der 
Panaschierung an den Seitennerven dem Blattrand genäherter ist, als 
in dem Feld zwischen zwei Seitennerven (Abb. 1). 

Im Laufe der Blattentwicklung, im Stadium der Streckung, wenn 
keine neuen Zellen in den Blättern mehr angelegt werden, gibt es einen 
Zeitpunkt, zu dem von Panaschierung noch kaum etwas zu bemerken 
ist. Nur ein ganz schmaler, weißer Streifen, 
der weder in Form noch in Ausdehnung iden- 
tisch ist mit der Panaschüre des ausgewachse- 
nen Blattes, ist zu sehen. Die Panaschierung 
nimmt dann in akropetaler Reihenfolge längs 
der Mittelrippe zu, gleichzeitig längs der Sei- 
tennerven erster Ordnung in Richtung aufden 
rechten und linken Spreitenrand. Das erfolgt 
ebenfalls akropetal. Das Gebiet um die Seiten- 
nerven an der Blattbasis wird zuerst weiß. Ist 
das Streckungswachstum beendet, so muß das 
Fortschreiten der Panaschierung nicht unbe- 
dingt auch sistieren. Die Panaschierung kann 
dann noch zunehmen. Das tritt in größtem 
Maße in später noch zu schildernden ano- Abb. 1: 
malen Fällen ein. 

Das Zustandekommen der Panaschierung während des Blattwachs- 
tums läßt drei Deutungsmöglichkeiten zu: 

1. Es könnten von vornherein chlorophyllose Zellen vorhanden sein, 
die durch Wachstum und weitere Teilung die schon vorher angelegte 
Panaschierung makroskopisch sichtbar machten. Es würde sich dann 
um „Entfaltung‘‘ einer Anlage handeln. 

2. Vom Gefäßbündel der Mittelrippe und der Seitennerven erster 
Ordnung geht eine Beeinflussung des Blattspreitengewebes aus, die in 
den betroffenen Zellen Chlorophyliverlust verursacht. 

3. Die Chloroplasten der in Frage kommenden Zellen verlieren zu 
einem gewissen Zeitpunkt autonom ihr Chlorophyll, ohne daß dabei 
der Einfluß anderer Zellen eine Rolle spielt. 

Um das zu entscheiden, müssen vor der endgültigen Ausbildung der 
Panaschierung Querschnitte durch Blattpartien, die später weiß wer- 
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den, angefertigt werden. Zu diesem Zweck wurde durch Messung fest- 
gestellt, in welcher Entfernung hinter der Blattspitze beim ausgewachse- 
nen Blatt die Panaschierung aufhört. Es läßt sich dann bei dem noch 
wachsenden Blatt ein Querschnitt in einer Entfernung von der Blatt- 
spitze führen, in der beim ausgewachsenen Blatt das Gewebe um die 
Mittelrippe herum panaschiert ist. Es ergab sich in allen Fällen, daß 
in den Zellen, die später ihr Chlorophyll verlieren, ohne Ausnahme 
normal grüne Chloroplasten vorhanden waren. Das widerlegt die Mög- 
lichkeit 1. Es bleibt noch übrig, zwischen 2 und 3 zu entscheiden. 

Die Vermutung 2, daß die Gefäßbündel das physiologische Zentrum 
der Panaschierung darstellen, wird durch zwei Trennungsversuche wahr- 
scheinlich gemacht und zu gleicher Zeit präzisiert; denn eine Beein- 
flussung der Blattspreite, die die Ursache der Panaschierung ist, kann 
auf mehrere Arten erfolgen. Es können Stoffe vom Gefäßbündel aus 
in die Zellen des Mesophylls diffundieren, die in den Chloroplasten das 
schon gebildete Chlorophyll zerstören. Diese Stoffe können entweder 
an irgendeiner Stelle produziert und in den Leitungsbahnen befördert 
oder im Gefäßbündel an der Verbrauchsstelle gebildet werden. 

Die Nährstoffzufuhr kann gehemmt sein oder die Abfuhr von Stoff- 
wechselprodukten aus dem Mesophyll ist gestört. Die beiden Opera- 
tionen geben uns auf diese Fragen Antwort. 

Vor der endgültigen Ausbildung der Panaschierung, im oben ge- 
schilderten Stadium der Blattstreckung, wurde ein Schnitt parallel 
der Mittelrippe so geführt, daß die Blattspreite in ihrer oberen Hälfte 
in einen Teil mit Mittelrippe und einen Teil ohne Mittelrippe getrennt 
wurde. Der Schnitt darf nicht bis zur Blattbasis durchgehen, er muß 
dort aufhören, wo das Ende der Panaschierung im Zeitpunkt der Schnitt- 
führung liegt. Im weiteren Verlauf der Entwicklung wächst das ope- 
rierte Blatt normal weiter, auch die Blattspreitenhälfte ohne Mittel- 
rippe bleibt kaum in der Entwicklung zurück. Die Panaschierung aber 
nimmt nur in der Blatthälfte mit Mittelrippe ihre reguläre Form und 
Größe an. In der andern Hälfte zeigt sie ihre normale Ausbildung nur 
bis zu der Trennungsstelle der Blatthälften. Weiter spitzenwärts unter- 
bleibt auf dieser Seite das Weißwerden (Abb. 2, a, b). 

Beim zweiten Trennungsversuch wurde im jugendlichen Blatt die 
Mittelrippe durchgeschnitten. Trotzdem zeigte sich keinerlei Störung 
in Form und Größe der erst dach der Operation ausgebildeten Pana- 
schiire. Auch das der abgetrennten Mittelrippe benachbarte Blattge- 
webe wurde weiß (Abb. 2, c,d). _ 

Man könnte hier einwenden, daß der Wundreiz als Fehlerquelle in 
betracht kommt. Davon kann nicht die Rede sein, da in beiden Fällen 
der Wundreiz gleichsinnig wirken müßte, wovon nichts zu konstatieren ist. 

Diese beiden Versuche beweisen, daß für die Entstehung der Pana- 
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schierung ein gestérter Abtransport von Stoffwechselprodukten nicht 

in Frage kommt. Denn dann müßte Ph aachen 
im Versuch I ebenfalls normal weiß werden, da wegen der getrennten 
Verbindungen mit der Mittelrippe die eventuellen Stoffwechselprodukte 
sich noch mehr stauen könnten. Gestörte Nährstoffzufuhr fällt, wie der 
gleiche Versuch zeigte, ebenfalls weg. 

Der zweite Trennungsversuch lehrt, daß es sich nicht um Stoffe 
handeln kann, die im Gefäßbündel geleitet werden. So bleibt nur eine 
Möglichkeit übrig: 

Die Panaschierung kommt zustande durch einen Stoff, der im Ge- 
fäßbündel an der Verbrauchungsstelle produziert wird, in das Mesophyll 
diffundiert und dort die Zerstörung des Chlorophylis verursacht. 





Küster (26) hat in seiner Arbeit über die Verteilung des Anthozyans 
bei Coleus-Spielarten auf Gesetzmäßigkeiten zwischen Anthozyanver 
teilung und Blattstellung hingewiesen. Gewisse Zeichnungsanomalien 
treten in bestimmtem Rhythmus auf den Blättern übereinanderstehen- 
der Blattpaare wieder auf. Im Anschluß daran erwähnt er auch einen 
ähnlichen Fall, der die Panaschierung betrifft. Zur Erklärung zieht 
Küsrek inäquale Zellteilungen heran. 

Auch LAUBERT (32) stellte bei T'radescantia cumanensis Beziehungen 
zwischen der Verteilung der Panaschierung und der Anordnung der 
Blätter fest. Bei einer genauen Durchsicht meiner Versuchspflanzen 
konnte auch ich Ähnliches finden. Bei manchen Pflanzen weisen die 
Blätter irgendeines Blattpaares je eine rein weiße Blatthälfte auf. Tritt 
diese Anomalie, die die unter dem veränderten Blattpaar befindlichen 
Blätter unverändert läßt, an einem Blattpaar auf, so sind dadurch die 
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folgenden Blätter und Achselsprosse hinsichtlich ihrer Panaschierung 
eindeutig bestimmt. 


Abb. 3 ist eine diagrammatische Darstellung einer Pflanze, die im 


Blattpaar 1 die eben erwähnte Panaschierungsform aufzeigte. Die in 

der Zeichnung nach rechts gekehrten Blatthälften sind normal pana- 

schiert. Um die Mittelrippe herum, die durch einen Strich angedeutet 
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Abb. 3. 


ist, weiBes Gewebe, weiter nach dem Rande zu griines Mesophyll. Die 
linken Blatthälften hingegen sind nahezu rein weiß. 

Das zu Blattpaar 1 senkrecht stehende nächsthöhere Blattpaar 2 
sieht völlig anders aus. 

Die Panaschierung von Blatt 2 ist ganz normal ausgebildet, Blatt 2 
ist rein weiß. Das nächste Blattpaar 3 steht wieder über Blattpaar 1 
und zeigt dieselbe Verteilung der Panaschierung wie Blattpaar 1. Das 
nicht mehr eingezeichnete Blattpaar 4 entspricht wieder Blattpaar 2 usw. 

Die Pflanze wurde dann zum Austreiben der Achselknospen angeregt. 
la und Ib sind das erste Blattpaar der Achselknospe des Blattes 1. 
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la ist normal, 1b rein weiß. Dieses Blattpaar verhält sich genau so 
wie die Blätter 2 und 2’. Die Blätter lc und 1d des nächsten Blattpaares 
sehen genau so aus wie ihr Tragblatt 1. Diese Aufeinanderfolge der 
Blattzeichnung wiederholt sich in rhythmischem Wechsel von Blatt- 
paar zu Blattpaar. 

Die Achselknospe des Blattes 1’ entspricht der Achselknospe von 1. 
Die Blätter der Achselknospe von 2 sind ganz normal, von 2’ rein weiß. 
Die Achselknospenblätter von 3 und 3’ zeigen dieselbe Panaschierung 
wie 1 und I’. 

Faßt man diese Gesetzmäßigkeiten der dem ersten ab- 
normen Blattpaar folgenden Blätter zusammen, so läßt sich 
sagen: 

1. Die Blätter in den Orthostichen sind einander hin- 
sichtlich der Panaschierung gleich. 

2. Bei den Blättern eines aufeinanderfolgenden Blatt- 
paares gleichen die Blatthälften eines Blattes des nächst 
höheren Blattpaares den ihnen zugekehrten Blatthälften des 
nächst tieferen Blattpaares. Das gilt auch für die Achsel- 
knospen. Für ihr erstes Blattpaar ist das jeweilige Tragblatt 
das Beziehungsblatt. 

3. Die Pflanze läßt sich in eine weiße und eine normal 
panaschierte Hälfte zerlegen. In der Zeichnung ist der Ver- 
bindungsstrich der Mittelrippe von 1 und 1’ die Trennungs- 
linie. Alle Blätter und Blatthälften des Hauptsprosses und 
der Achselknospen, die in den weißen Teil fallen, sind rein | 
weiß; solche, die sich in dem andern Teil befinden, zeigen Abb. 4. 
die normale Panaschierungsform. 

Wenn es angängig wäre, Coleus als Periklinalchimäre aufzufassen, 
so wäre die Erklärung der eben geschilderten Erscheinung ziemlich 
einfach. Wir könnten dann annehmen, daß schon der Vegetationspunkt, 
der im normalen Falle aus zentralem weißen und perizentralem grünen 
Gewebe bestände, im vorliegenden Fall in seiner einen Hälfte aus dem 
grünen Mantel herausgebrochen sei, und dann auf dieser Seite weiße 
Blätter produziere. Coleus weist jedoch in seinen Blättern den Bau einer 
Periklinalchimäre nicht auf, da über dem weißen Gewebe ein grüner 
Mantel fehlt. Außerdem läßt die Blattentwicklung bei Coleus eine der- 
artige Möglichkeit nicht zu. Es muß eine andere Erklärung gefunden 
werden, die im Verlauf der Gefäßbündel von Blatt und Stamm zu suchen 
ist. Ein Stammteil von Coleus wurde vom Vegetationspunkt ab in 
Querschnitte zerlegt. Gezeichnet wurden die Schnitte, deren Lage 
durch Abb. 4 angegeben wird. Die Zahlenbezeichnung stimmt mit 
der Benennung der Einzelzeichnungen von Abb. 5 überein. Abb. 6 











Abb. 5, 1—10. 
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ist schematisch nach Abb. 5 gezeichnet. Sie stimmt in weitgehendstem 
Maße mit durchsichtig gemachten Totalpräparaten überein. 

In den Blattstielen der ausgewachsenen Blätter verlaufen zwei Ge- 
fäßbündelstränge, die sich im oberen Drittel des Blattes zu einem 
Bündel vereinigen (Abb. 7a). Jeder von ihnen innerviert eine Blatt- 
spreitenhälfte. Beide treten in den Stamm ein (Abb. 7b). Direkt unter- 





Abb. 7b. 











Abb. 8. 


ıalb der Eintrittsstelle gibt jeder Strang ein kleines Bündel ab. Diese 

‘ereinigen sich zu einem dritten Strang, dem Medianstrang (Abb. 7c). 
Die beiden Lateralstränge des Blattes verlaufen im Stamm in zwei be- 
nachbarten Ecken. Der Medianstrang zieht sich zwischen diesen beiden 
Ecken im Stengel herab. Durch zwei Internodien lassen sich die Lateral- 
stränge eines jeden Blattes getrennt verfolgen. Etwas ober- oder unter- 
halb des zweiten Knotens vereinigen sie sich paarweise mit den Lateral- 
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strängen des über ihnen befindlichen Blattpaares, die, falls es sich 
nicht um den ersten Knoten handelt, sich schon vorher mit den ent- 
sprechenden Lateralsträngen vereinigten (c, e, c’, e’ mit b, b’, a, a’ in 
Abb. 5, 5, 6,7). Die Vereinigung erfolgt so, daB die einander zugekehrten 
Blatthalften zweier aufeinanderfolgenden Blattpaare ihre Biindel zu- 
sammentreten lassen, nachdem sie durch zwei Internodien in einer 
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Abb. 9, 1-5. 


Stammecke dicht nebeneinander verliefen. Eine Ausnahme machen 
die Bündel der jüngsten Blätter (a, a’, b, b’ der Abb. 5, 1). Ihnen fehlt 
noch der Medianstrang. Ihre Lateralstränge vereinigen sich erst im 
dritten Knoten mit denen des unter ihnen stehenden Blattpaares 
(Abb. 5, 5, 6, 7 a + c’,e’ + a’,b + c + d, b’ + e). Die Medianstränge 
durchlaufen ebenfalls zwei Internodien. Uber dem zweiten Knoten 
gabeln sie sich und schlieBen sich wieder an die Lateralstränge des 
Blattes an, aus dem sie in den Stamm eintraten. Die beiden Teile des 
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Lateralstranges, die den Medianstrang bildeten, laufen so wieder in ihre 
Mutterbiindel zuriick (z. B. Abb. 5, 6, 4 + a + c’ und : +e+ a’). 

Es ist ferner der Anschluß der Gefäßbündel des Achselsprosses an 
die Bündel des Stammes von Wichtigkeit. Abb. 9 stellt Querschnitte 
durch einen älteren Stamm dar. Die Lage der Schnitte ist gekenn- 
zeichnet durch Abb. 8. Die schematisierte Abb. 10 ist nach den Quer- 
schnitten von Abb. 9 gezeichnet. Was gegenüber Abb. 5 auffällt, ist 


„ Aa 

















Abb. 10, 
die Tatsache, daB sich die Lateralstränge des Tragblattes des Achsel- 


sprosses direkt beim Eintritt in den Stamm mit den entsprechenden 
vereinigten Lateralsträngen der höherstehenden Blätter vereinigen. 

GLi,Vmita+d +2 +go+d+ 2 +ha4f+s Hg, ++ +h’ 
in Abb. 9, 3.) 

Das scheint in Widerspruch mit den bisherigen Ergebnissen zu stehen. 
Wir haben jedoch einen älteren Stammteil vor uns, der schon ein Kam- 
bium aufweist. Dadurch, daß das Kambium nun zwischen die dicht 
nebeneinander verlaufenden Stränge einer Ecke Gefäße einschaltet, 
kommt der Eindruck zustande, daß in älteren Stammteilen die Ver- 
einigung der eintretenden Lateralstränge mit den im Hauptsproß herab- 
laufenden direkt an der Eintrittsstelle erfolgt. 
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Die gesamten Biindel des Achselsprosses vereinigen sich in zwei 
Strängen, wie es schon NAEGELI (38) etwa fiir Antirrhinum, Satureia 
und andere angibt. Diese beiden Stränge schließen sich kurz unterhalb 
ihrer Eintrittsstelle an die beiden Lateralstränge des zugehörigen Trag- 
blattes an (Abb. 9, 2 und 3, g, h, g’, h’). Genaueres läßt sich aus Abb. 10 
ersehen. 

Das Wesentlichste über den GefäBbündelverlauf ist hiermit gesagt. 
Es ist nur noch zu erwähnen, daß mannigfache Unregelmäßigkeiten 
auftreten, die die Lage der Stränge betreffen. So gabelt sich z. B. 
Strang d in Abb. 5, 3 und 4 nicht, sondern läuft als Ganzes mit Bündel c 
zusammen. Es ist ferner anormal, daß f, d, f’, d’ in Abb. 9, 1 dicht neben 
ihrem Medianstrang e und e’ verlaufen. Doch sind diese kleinen Un- 
regelmäßigkeiten für die weitere Untersuchung unwesentlich. 

Jetzt zurück zu der abnormen Panaschierung. Um ihre Gesetz- 
mäßigkeiten durch den Gefäßbündelverlauf zu erklären, bedarf es nur 
einer Voraussetzung: 

Durch irgendwelche inneren Störungen werden die Lateralstränge, 
die die ersten rein weißen Blatthälften innervieren, zu einer abnorm 
großen Produktion derjenigen Stoffe veranlaßt, die durch ihre Diffusion 
in die Blattspreite Ursache des Chlorophyliverlusts sind. Vielleicht 
sind diese inneren Störungen in einem fehlenden oder unvollkommenen 
Anschluß der Lateralstränge der ersten anormalen Blatthälften an die 
entsprechenden Lateralstränge der tiefer stehenden Blätter zu suchen. 
Doch bedarf das noch einer genauen Nachprüfung. 

Nehmen wir an, das am Knoten der Abb. 5, 9 ansitzende Blattpaar 
entspreche den Blättern 1 und 1’ der Abb. 3, an denen zum erstenmal 
die abnorme Panaschierung aufgetreten sei. m und m’ seien die Lateral- 
stränge der weißen Blatthälften, o und o’ die der normal panaschierten. 
Es sei erlaubt, sie im folgenden als weiße und normale Stränge zu be- 
zeichnen. Die Medianstränge können wir wegen ihrer späteren paar- 
weisen Rückvereinigung mit ihren Lateralsträngen ganz außer acht 
lassen. 

Mit m vereinigen sich früher oder später die Lateralstränge a, c’, 
i’,£; mit m’ die Bündel a’, e’, f’, 1’; mit o die Blattspurstränge b, c, h, i; 
mit o’ die Bündel b’, e, h’, 1. i’ und I’ sind die beiden Lateralstränge des 
Blattes 2’, die sich also beide mit weißen Lateralsträngen vereinigen. 
Das Blatt 2’ wird rein weiß. Die Stränge i und | des entsprechenden 
Blattes 2 vereinigen sich mit o und o’. Blatt 2 ist infolgedessen normal 
panaschiert. 

Die Blätter 3 und 3’ des Diagramms entsprechen dem Blattpaar, 
das in Abb. 5, 3 ansetzt. Der Lateralstrang f des einen Blattes tritt 
mit dem weißen Lateralstrang m zusammen, der andere Lateralstrang h 
desselben Blattes mit dem normalen Bündel o. Das Blatt 3’ ist deshalb 
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zur Hälfte weiB, zur Hälfte normal panaschiert. Blatt 3 sieht aus dem- 
selben Grunde so aus wie Blatt 3’. Eine weitere Analyse erübrigt sich, 
da fiir alle folgenden Blatter dasselbe gilt, wie fiir die eben geschilderten. 

Es ist jetzt noch nétig, die Achselsprosse des Diagramms mit Abb. 10 
zu vergleichen. Der AchselsproB des Blattes 1 sei in Abb. 10 dargestellt. 
Die eine Hälfte der gesamten Biindel des Achselsprosses vereinigt sich 
mit dem weißen, die andere Hälfte mit dem normalen Lateralstrang 
des Tragblattes 1. Daraus folgt, daß sämtliche Blätter und Blatt- 
hälften, deren Lateralstränge mit dem weißen Tragblattstrang -zusam- 
mentreten, weiß sind, alle andern normal. Das stimmt vollkommen 
mit dem Diagramm überein. Falls aber beide Stränge des Tragblattes 
rein weiß sind, wie es für Blatt 2’ zutrifft, müssen auch alle Blätter des 
Achselsprosses vollkommen panaschiert sein. Das umgekehrte gilt für 
Blatt 2. 

Wir können so eine Theorie aufstellen, die die oben geschilderte 
Gesetzmäßigkeit zwischen abnormer Panaschierung und Blattstellung 
bei Coleus durch den Anschluß der die Blattspreite innervierenden 
Lateralstränge an weiße oder normale Bündel erklärt. Es ist wahr- 
scheinlich, daß auch einige der ähnlichen Fälle, die Küsrer angibt, so 
zu deuten sind. Das stützt die Ansicht, daß bei Coleus die Panaschierung 
durch einen Stoff hervorgerufen wird, der sich in den Gefäßbündeln 
bildet. Von der Stärke der Produktion hängt der Grad der Panaschie- 
rung ab. Bei reichlicher Bildung wird die vom Gefäßbündel innervierte 
Blattspreite ganz weiß. Ob nun die Gefäßbündel diesen Stoff in großen 
oder kleinen Mengen erzeugen, wird durch ihren Anschluß an normale 
oder weiße Bündel bestimmt. Wodurch zum erstenmal ein weißer 
Strang mit Überproduktion entsteht, ist vorläufig noch unbekannt. 


IV. 


Das nächste Problem war die Beeinflussung der Panaschierung durch 
äußere Faktoren. Es liegen darüber schon viele Einzeluntersuchungen 
vor, die Küster (30) in seinem Sammelreferat über die Ätiologie der 
Panaschierung zusammengefaßt hat. Im wesentlichen sind es drei 
Faktoren, die in Frage kommen: Ernährung, Temperatur, Licht. Die 
Versuche selbst sind nur als Vorversuche anzusehen, die ich der Voll- 
ständigkeit halber hier schildern will. 

Zur Methodik ist zu bemerken, daß jede Versuchsserie mit Steck- 
lingen, die von einer Mutterpflanze gewonnen wurden, angesetzt wurde. 
Im weiteren Verlauf der Untersuchung erwies es sich als praktisch, 
nicht mehr ganze Stecklinge zu nehmen, sondern einzelne Blätter in 
ein Glas mit Nährlösung zu stellen. Die Blätter bewurzelten sich reich- 
lich und bildeten keine Adventivsprosse. Sie verhielten sich gegen die 
Einwirkung äußerer Faktoren genau so wie die Blätter an einer Pflanze 











672 W. Schwarz: 


und boten dabei für den Versuch den Vorteil, ihr Verhalten besser und 
eingehender beobachten zu kénnen als es bei vielen Blättern eines Steck- 
lings môglich gewesen ware. Alle Stecklingsversuche wurden mit Blat- 
tern nachgemacht und zeigten dasselbe Ergebnis. Abb. 11 zeigt einen 
solchen Blattsteckling mit gut entwickeltem Wurzelwerk. 

Ich prüfte zuerst den Einfluß der Ernährung. 6 Pflanzen wurden 
in Gefäße mit Cronzscher Nährlösung gebracht. Von diesen Gefäßen 
wurden je 2 mit solchen vonnormaler (n) Konzentration, sowie von !/,n 
und 1/,, n Nährlösung gefüllt. 

Tabelle 1. 
Nr. a b © d e f 


K d.N. a n Yom | sn | ‘ho | Yon 
E + + — — — 
K. d. N.= Konzentration der Nährlösung, + =Ergrünen der Blätter, 
— = keine Veränderung. 

Alle sechs Pflanzen kamen auf dasselbe Hängebrett im Gewächshaus. 
c, d, e, f, blieben während der ganzen Dauer des Versuchs unverändert, 
a und b zeigten erst eine kleine Zunahme 
der Panaschierung, nach sechs Wochen je- 
doch ergrünten sämtliche Blätter, die vor- 
her normal panaschiert waren und die, die 
neu gebildet wurden, blieben von Anfang an 
grün. Das Ergrünen erfolgte so, daß zuerst 
das Gewebe unterhalb der Mittelrippe in 
akropetaler Reihenfolge einen gelblichen Ton 
annahm, dann grün wurde, später ergrünten 
die Seitennerven erster Ordnung in Rich- 
tung auf den rechten und linken Spreiten- 
rand und zuletzt die kleineren Gefäßbündel, 
so daß in diesem Zustand in der panaschier- 
ten Zone das Leitungsnetz sich durch einen 
gelb-grünen Ton vom weißen Gewebe ab- 
hob. Später fing das Mesophyll an, um die 
Mittelrippe herum in akropetaler Reihen- 
folge zu ergrünen. Inzwischen hatte sich 
an den Panaschierungsgrenzen ein brandiger 
'Saum gebildet, der dadurch entstand, daß 
die Panaschierung an den Rändern unscharf 
wurde und das Gewebe vom grünen Blattrand her nach der Mittelrippe 
zu zwischen den Seitennerven erster Ordnung erst gelb, dann grün wurde. 
Die grüne Zone, die von der Mittelrippe her, und die, die vom grünen 
Rande aus ergrünte trafen sich dann früher oder später, so daß in diesem 





























Abb. 11. 
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Zustande nur noch das Mesophyll direkt um die Seitennerven erster 
Ordnung herum weiß war. Da auch dieses Gewebe ausgehend von den 
Seitennerven in Richtung Mittelrippe—Blattrand ergrünte, blieben zuletzt 
noch weiße Flecken dort übrig, wo an den Gefäßbündeln die äußersten 
Grenzen der Panaschierung lagen. Als Illustration dieser Vorgänge 
können die Abb. 12a, b, c dienen, die Negativselbstdrucke darstellen. 

Es wurden ferner einige Pflanzen in reiner Sandkultur groß gezogen. 
Als Kontrolle dienten Stecklinge, die in Erde eingetopft wurden. Die 
Blätter der Sandkulturpflanzen blieben zwar klein, zeigten jedoch eine 
beträchtliche Zunahme der Panaschierung, die sich sowohl in dem Ver- 
hältnis von grünem Rand zu weißem Binnenfeld als auch in der Rein- 
heit des weißen Tones aussprach. 





Abb. 12a. Abb. 12b. Abb. 12c. 


Aus diesen Versuchen, die wiederholt wurden, geht hervor, daß 
gute Ernährung die Panaschierung zum Verschwinden bringt, schlechte 
sie fördert. 

Der Einfluß der Temperatur ist schon von MoLıscH (37) und Fiepor 
(13) untersucht worden. Meine Ergebnisse decken sich mit den ihrigen. 

5 Pflanzen in einer Schale standen 7 Wochen lang in einem Zimmer 
mit einer Durchschnittstemperatur von 13,10 (Temperatur bestimmt 
durch je drei Messungen an 10 Tagen). Die Pflanzen wuchsen ganz 
normal und zeigten keinerlei Veränderung hinsichtlich ihrer Panaschie- 
rung. Dieselbe Schale wurde dann in einen anderen Raum, der genau 
dieselben Lichtverhältnisse aufzuweisen hatte, gebracht. Doch herrschte 
in diesem Raum eine Durchschnittstemperatur von 20,05%. Innerhalb 
von 8 Tagen begannen an 4 Pflanzen die vorher weißen Blätter in der 
gewohnten Weise zu ergrünen. 

Über den Einfluß des Lichts kann ich an dieser Stelle noch nicht 
berichten, da meine Versuche bisher nicht eindeutig ausfielen. 
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Es fragt sich nun, ob nicht die beiden gleichsinnig wirkenden Fak- 
toren, erhôhte Temperatur und bessere Ernährung auf einen Nenner 
zu bringen sind. Und da scheint es so, daB auch bei der Einwirkung 
von héherer Temperatur die bessere Nährstoffaufnahme der wärmer 
gehaltenen Pflanzen ausschlaggebend ist. Als Beweis sei folgender Ver- 
such angeführt: 

Mehrere Blätter wurden auf die oben beschriebene Weise in Gläschen 
mit normaler Cronzscher Nährlösung gebracht. Eine Partie kam ins 
Warmhaus, die andere ins Kalthaus. Die Blätter im Warmhaus wuchsen 
kräftig heran und ergrünten, die im Kalthaus blieben schmächtiger 
und behielten ihre Panaschierung bei. In der folgenden Tabelle sind 
einige Maße für zwei ergrünte (1, 2) und ein nicht ergrüntes Blatt (3) 
enthalten. 









































Tabelle 2. 
LdB. | Br.d.B. |D.w.P.8. | D.wPB. |D.d4gPS!DgPB.| LdC. | Br.d.C. | F.G.B. |F.G.W.] TB. | AB. 
cm em m u u } u m g g g g 
latt1] 12,5 | 9,5 307 324 265 357 13,8 8,8 2,6 2,7 | 0,35 | 0,035 
latt2} 118 | 85 324 481 340 374 17,5 | 13,3 32 | 2 0,4 |0,035 
att3| 10 6,8 208 183 299 174 7,3 6,8 0,8 0,5 | 0,05 | 0,015 





L.d.B. = Länge des Blattes, Br.d.B. = Breite des Blattes, D.w.P.S, = 
Dicke der weißen Partie an der Spitze, D.w.P.B. = Dicke der weißen Partie an 
der Basis, D.d.g.P.S. = Dicke der grünen Partie an der Spitze, D.g.P.B. = Dicke 
der grünen Partie an der Basis, L.d.C. = Längendurchmesser d. Chloroplasten, 
Br.d.C. = Breitendurchmesser der Chloroplasten, F.@.B. = Frischgewicht des 
Blattes, F.@.W. = Frischgewicht der Wurzel, 7.B. = Trockengewicht des Blat- 


tes, A.B. = Aschengewicht des Blattes. 


Aus dieser Tabelle geht hervor, daß die kalt gehaltenen, weiß ge- 
bliebenen Blätter viel schlechter ernährt sind als die im Warmhaus 
erzogenen ergrünten. (D.w.P.S. und D.w.P.B. bei Blatt 1 und 2 
wurde an den letzten noch übrig gebliebenen weißen Stellen gemessen.) 
Das macht es wahrscheinlich, daß der wesentliche, das Ergriinen. ver- 
ursachende Faktor, auch bezüglich des Temperaturversuchs, die gute 
Nährstoffzufuhr ist, die in dem einen Fall verhindert wird durch zu 
verdünnte Nährlösung, in dem anderen durch tiefe Temperatur. Für 
unseren Fall trifft also keineswegs die Ansicht von HEINRICHER (18) 
zu, der bei panaschierten Tradescantien fand, daß infolge verminderten 
Lichtgenusses die neu gebildeten Blätter keine Panaschierung auf- 
wiesen. Er schreibt: 

„Diese Reaktion erscheint als eine notwendige und zugleich für die 
Erhaltung der Art günstige Folge des den albicaten Teilen fehlenden 
Vermögens, CO, zu assimilieren. Die chrorophylifreien Zellen leben 
gewissermaßen parasitisch von dem Überschuß an Assimilaten, welchen 
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die grünen Gewebe bei guten Lebensbedingungen erarbeiten. Unter 
schlechten fällt für die albicaten Zellen wenig und schließlich nichts 
mehr ab, ihre Vermehrung wird vermindert und endlich ganz unter- 
bunden.“ 

Bei Coleus ist es gerade umgekehrt. Unter günstigen Lebensbe- 
dingungen (bessere Nährstoffzufuhr) hat die Pflanze die Kraft, die 
Panaschierung auszumerzen, ein Vermögen, das ihr bei schlechter Er- 
nährung abgeht. 

Interessanter und wichtiger als die Aufzählung der Faktoren, die die 
Panaschierung auslöschen, ist ihre Wirkungsweise auf das weiße Gewebe. 
Wirkt die bessere Nährstoffzufuhr direkt auf die weißen Zellen ein, 
oder ist das Ergrünen erst eine Folge der gehemmten Produktion jenes 
Stoffes, der die Panaschierung verursacht? Hierzu ist zweierlei zu sagen : 

1. Wie im nächsten Abschnitt gezeigt wird, ist der Längendurch- 
messer der albicaten Palissadenzellen beträchtlich kleiner als der der 
grünen. Mißt man in einem Blatt, das gerade anfängt zu ergrünen an 
einer Stelle, die noch weiß ist, und die erst wenige, schwach grüne Chro- 
matophoren führt, den Längendurchmesser der Palissadenzellen, so 
findet man, daß diese Maße den Maßen im grünen Gewebe vollkommen 
entsprechen. Die Größenzunahme der Zellen ist die direkte Folge der 
besseren Ernährung, das Ergrünen der Leukoplasten jedoch kann nur 
eine Erscheinung sein, die indirekt mit der verbesserten Nährstoffzufuhr 
zusammenhängt, da die Leukoplasten erst grün werden, wenn die übrigen 
anatomischen Merkmale der Panaschierung verschwunden sind. 

2. Der oben so ausführlich beschriebene Verlauf der Ergrünung 
macht es wahrscheinlich, daß durch die bessere Nährstoffzufuhr die 
Produktion des Stoffes, der die Panaschierung verursacht, gehemmt 
wird. Diese Hemmung kommt zuerst dem Gewebe, das die Hervor- 
wölbung unter den Gefäßbündeln bildet, zugute, da ja dieser Stoff 
im Gefäßbündel gebildet wird. Die Leukoplasten der Zellen, die nicht 
mehr unter dem Einfluß des Stoffes stehen, ergrünen. Die Reihenfolge 
des Ergrünens läßt sich so erklären. Inzwischen ergrünte auch das 
Gewebe vom grünen Rande her. Normalerweise herrscht an der Grenze 
von grünem und weißem Gewebe eine Art Gleichgewicht, für das eine 
kleine gelbe Übergangszone charakteristisch ist. Sistiert die Produk- 
tion des Panaschierungsstoffes, so wird das Gleichgewicht zugunsten 
des grünen Gewebes verschoben. Das weiße Gewebe ergrünt langsam 
in Richtung grüner Rand-Mittelrippe, wobei die Stellen, an denen die 
Seitennerven erster Ordnung die Grenzen der Panaschierung bilden, 
am längsten weiß bleiben, da hier die Produktion des Panaschierungs- 
stoffes zuletzt aufhört. 

Wir kommen so zu folgender Anschauung über die Einwirkung 


äußerer Faktoren auf die Panaschierung: 
4 


Planta Bd. 5. 
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Gute Ernährung, verursacht durch zulängliche Nährlösung und hohe 
Durchschnittstemperatur (etwa 20°), läBt die Panaschierung verschwin- 
den. Umgekehrt verstärkt schlechte Ernährung die Panaschierung. 
Das Ergrünen des vorher weißen Gewebes ist eine Folge der durch die 
gute Nährstoffzufuhr gehemmten Produktion des Stoffes, der die Pa- 
naschierung hervorruft. Doch sind das im Einzelnen Probleme, die 
noch einer genaueren Analyse unterzogen werden müssen. 


V 


Die Frage nach den Vorgängen, die sich in der Zelle abspielen, deren 
Plastiden das Chlorophyll verlieren, ist nur sehr unvollständig zu be- 
antworten, da es vorläufig nicht môglich ist, direkte Beobachtungen 
darüber anzustellen. Es sind nur Rückschlüsse môglich auf Grund der 
Betrachtung der Ubergangszone zwischen grünem und weißem Gewebe. 

Die Chloroplasten im grünen Gewebe sind rundlich und haben einen 
Durchschnittsdurchmesser von 5,8 u. In der normalen Zelle befinden 
sich etwa 20 Chloroplasten. In der gelben Überangszone werden die 
Umrisse der Chloroplasten von Zelle zu Zelle in Richtung grüner Rand 
— weißes Binnenfeld immer unregelmäßiger, ihre Größe sinkt, die grüne 
Färbung schlägt ins gelbliche um. Die Stärkeeinschlüsse nehmen an 
Größe ab. In den weißen Zellen schließlich sind die Plastiden zu ganz 
unregelmäßigen Körpern geworden, deren Größe von 1,6—8 u schwankt. 
Diese starken Differenzen rühren daher, daß die Chloroplasten mit ab- 
nehmender Größe eine zunehmende Neigung zum Verklumpen erkennen 
lassen. Ihre Zahl in einer Zelle nimmt daher außerordentlich ab. Das 
Chlorophyll ist inzwischen gänzlich verschwunden, von Stärke ist keine 
Spur mehr aufzufinden. Mit der Degeneration der Chloroplasten geht 
Hand in Hand die Größenabnahme der Palissadenzellen. Die Durch- 
schnittslänge der Palissadenzellen mit normalgrünen Chloroplasten 
beträgt 88,5 4, die Durchschnittsbreite 30 y. Im weißen Gewebe sind 
die entsprechenden Maße 62 y und 36,75 u. Das ist ungefähr die Größen- 
ordnung der Palissadenzellen im Blatt, das noch im Streckungswachstum 
begriffen ist, so daß die Ansicht einiger Untersucher, die angeben, 
daß das weiße Gewebe aus Zellen besteht, die in jugendlichem Entwick- 
lungszustand stehen geblieben sind, für unseren Fall zutrifft. 

Interessant sind auch die Verhältnisse an den Blättern, die in die 
Gläser mit Nährlösung gestellt wurden und sekundär ergrünten. Im 
allgemeinen kann man sagen, daß sich die eben für die räumliche 
Reihenfolge beschriebenen Vorgänge zeitlich umgekehrt abspielen. Die 
Chloroplasten, die dann ergrünt sind, und die, die immer ihr Chlorophyll 
besaßen, wachsen außerordentlich heran bis zu einer Größe von 17,5 u 
Länge und 13,3 u Breite (siehe Tabelle 2 in Abschnitt IV). Das ist eine 
Größenzunahme, die beträchtlich über die von Moggius (36) mit 5 y an- 
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gegebene Durchschnittsgröße hinausgeht. In Verbindung mit der Langen- 
und Breitenzunahme der Blätter (Durchschnittslänge und Breite der 
unbehandelten Blätter 8cm und 6 cm) ist das nur so zu deuten: 

Die Blätter am Stamm parasitieren sozusagen auf der Pflanze und 
müssen sich in ihrer Gesamtheit in eine bestimmte Nährstoffmenge 
teilen. Werden die Blätter selbständig gemacht, indem sie auf die oben 
beschriebene Weise behandelt werden, so steht ihnen allein eine ungleich 
größere Menge an Nährsalzen zur Verfügung, die sie durch ihr gut ent- 
wickeltes Wurzelsystem aufnehmen können. Sie wachsen dann außer- 
ordentlich heran. Die Chloroplastengröße ist also keineswegs eine ein 
für allemal bestimmte, sondern hängt in weitestem Maße von der Er- 
nährung ab. 

Zusammenfassend läßt sich sagen: Unter dem Einfluß des in den 
Gefäßbündeln gebildeten Stoffes, der Ursache der Panaschierung ist, 
verlieren die Chloroplasten ihr Chlorophyl!, werden kleiner, bekommen 
unregelmäßige Umrisse und zeigen Neigung zum Verklumpen. Beim 
Ergrünen spielen sich diese Vorgänge in umgekehrter Reihenfolge ab. 
Die Chloroplastengröße ist abhängig von der Ernährung. 


VI. 


Von Anfang der Untersuchung an war es mein Bestreben, Naheres 
über den Stoff zu ermitteln, der den Chlorophyliverlust hervorruft. 
Es schien besonders verlockend, das Leptomin, dessen Vorhandensein 
bei Coleus RACIBORSKI (42a) angibt, dafür verantwortlich zu machen. 
Da das Leptomin zu den Peroxydasen gehört, so konzentrierte sich 
alles auf die Frage: Sind die weißen Teile peroxydasenreicher als die 
grünen? 

PANTANELLI (41, 42) u. a. haben das angegeben und sehen in der 
Peroxydase die Zerstörerin des Chlorophylls. Smirnov (50), ScHU- 
MACHER (47) u. a. haben das auf Grund ihrer Befunde abgelehnt. Ich 
kann über diese Fragen noch kein endgültiges Urteil abgeben. Doch 
scheint es nach Versuchen, die mittels der von SMIRNOV angegebenen 
Methode ausgeführt wurden, nicht die Peroxydase zu sein, die als Ur- 
sache der Panaschierung in Frage kommt. Da auch andere Versuche 
zur Bestimmung des ‚Stoffes‘ vorläufig zu keinem Ergebnis führten, 
habe ich es vermieden, einen bestimmteren Ausdruck als den des ,,Stof- 
fes‘‘ einzuführen. Es sei nur ganz kurz auf die Ähnlichkeit des ,,Virus‘‘ 
der infektiösen Chlorose mit unserem ‚Stoff‘ hingewiesen, wie denn 
überhaupt die infektiöse Chlorose Ähnlichkeit mit der geaderten Pa- 
naschierung von Coleus aufweist. Auch die Panaschierung mit scharfen 
Grenzen scheint nicht grundverschieden von der mit unscharf begrenzten 
Arealen zu sein. Der Hauptunterschied besteht — außer in der Be- 
grenzung — in der starken Resistenz der Panaschierung mit scharf um- 

44* 
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grenzten Arealen gegen äußere Einflüsse. Küster (30a) schreibt dar- 
über: 

„Daß äußere oder innere Bedingungen den blassen Inhalt erwachse- 
ner Zellen ergrünen lassen können, muß nach dem jetzigen Stand un- 
serer Einsicht als sehr unwahrscheinlich, wenn nicht als ausgeschlossen 
bezeichnet werden.“ 

Da aber RoTx (46) von einer periklinal bunten Rasse von Pelargonium 
zonale angibt: „Bei geringer Belichtung und niedriger Temperatur zeigt 
das weiße Gewebe dieser Sippe, daß es die Befähigung zum Ergrünen 
nicht ganz verloren hat“ so ist vielleicht die Panaschierung mit scharf 
umgrenzten Arealen nur ein stabilisierter Sonderfall der Panaschierung 
mit unscharfen Grenzen. Doch sind das vorläufig nur Vermutungen. 


VII. 


Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 

1. Die geaderte Panaschierung bei Coleus hybridus hort. wird hervor- 
gerufen durch einen Stoff, der in den GefäBbündeln gebildet wird und 
von dort aus in das Mesophyll hineindiffundiert. Dieser Stoff verursacht 
in den Zellen, die unter seinen EinfluB geraten, Chlorophyllverlust der 

. Damit verbunden ist eine Größenabnahme und Form- 
veränderung der Chloroplasten. Diese Vorgänge sind reversibel. Sie 
verlaufen beim sekundären Ergrünen in umgekehrter Richtung. 

2. Die Gesetzmäßigkeit zwischen abnormer Panaschierung und 
Blattstellung läßt sich durch den Gefäßbündelverlauf erklären. 

3. Die Panaschierung verschwindet durch gute Nährstoffzufuhr, 
hervorgerufen durch normalprozentige Nährlösung und hohe Durch- 
schnittstemperatur. Das vorher chlorophyllose Gewebe ergrünt unter 
diesen Umständen. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE TEMPERATURABHANGIGKEIT 
DER KOHLENSAURE-ASSIMILATION BEI BOHNEN. 


Von 
Yosu1s1 Yosuit 
(Sendai). 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. Februar 1928.) 


Während viele Versuche über den Einfluß des Licht- und des Kohlen- 
säurefaktors auf die Kohlensäureassimilation vorgenommen worden sind, 
sind nur wenig Versuche über die Temperaturabhängigkeit der Assimila- 
tion zu verzeichnen. Unter anderem haben sich MATTHAEI, WARBURG 
und WILLSTÄTTER diesem Versuchsgebiet zugewandt, jedoch arbeiteten 
sie bei einem hohen Kohlensäuregehalt der Luft, wie er in der Natur fast 
niemals auftritt. LUNDEGARDH (2, 4) war der erste, der vom ökologischen 
Gesichtspunkt aus auf diesem noch mangelhaft erforschten Gebiet vor- 
geschritten ist. Durch ihn und seinen Mitarbeiter (6) wurde ein periodi- 
scher Verlauf der Assimilationstemperaturkurve festgestellt. 

Eine interessante Frage betrifft das Verhalten der an verschieden- 
artigen Standorten wachsenden Pflanzen in bezug auf die Kohlensäure- 
assimilation. Die Frage, wie sich der Temperatureinfluß auf die Assi- 
milation bei verschiedener Kohlensäurekonzentration und Lichtintensi- 
tät äußert, und besonders wie diese beiden Faktoren zusammen oder 
kompensierend bei verschiedenen Temperaturen wirken, ist von grund- 
legender Bedeutung für die Ökologie. 

In meinen Versuchen habe ich mich mit der Temperaturabhängigkeit 
der Kohlensäureassimilation bei normalem und höherem Kohlensäure- 
gehalt der Luft und bei verschiedener Lichtintensität beschäftigt. 


I. Methodisches. 


Die Assimilationsbestimmungen wurden unter Verwendung des 
Glockenapparates nach LunpEGARDH (3, S.10) durch Analyse des 
Kohlendioxydgehaltes der Luft! vor und nach dem Versuch ermittelt. 


1 Beim Normalgehalt der Luft an Kohlensäure wurde verdünntes Baryt- 
wasser (etwa N/50) zur Absorption verwandt, und es wurde mittels N/40 HCl und 
Phenolphthalein titriert. Bei einer Absorptionszeit von 2—3 Stunden ist die Ge- 
nauigkeit groß. Bei höherem Kohlensäuregehalt soll ziemlich konzentriertes 
Barytwasser (etwa N/20) benutzt werden, und die Lutt soll in der Glocke zwecks 
vollständiger Absorption über Nacht stehen bleiben, 


Planta Bd. 5. 45 
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Das Untersuchungsmaterial waren Blatter von Phaseolus vulgaris, die 
im Garten des Institutes gezogen waren (eine reine Linie, bezeichnet mit 
Nr. 29). Um die durch Chlorophyligehalt und Alter des Blattes ver- 
ursachten Unterschiede der Assimilationsintensität möglichst zu ver- 
meiden, wurden Blätter von fast derselben Größe und dem gleichen Farb- 
ton genommen. Sie wurden in den Morgenstunden gepflückt und in 
hellem, diffusem Licht aufgestellt, um die Stomata während der Ver- 
suchszeit im vollgeöffneten Zustande zu halten. Der Öffnungsgrad der 
Stomata wurde vor und nach jedem Versuch mittels Aceton nach der In- 

Die weitere Behandlung des Materials und der Vorgänge im Assimila- 
tionsapparat wurden unter Beachtung aller Vorsichtsmaßregeln nach der 
von LuNDEGARDH ausgebildeten Methode vorgenommen. Die Versuche 
wurden mit Temperaturintervallen von 3° innerhalb eines Bereichs 
zwischen 30 und 45° angestellt. Das für den Versuch bestimmte Blatt 
wurde in eine kleine Assimilationsküvette von 50 qem gebracht, die ihrer- 
seits in eine größere mit einem Fenster versehene Blechküvette kam. Die 
Temperatur in der Assimilationsküvette wurde mittels Regulierung der 
Temperatur des umhüllenden Wassers in der Blechküvette durch einen 
Zustrom von kaltem oder warmem Wasser bzw. Eis auf einen konstanten 
Wert gebracht. 

Die Vorwärmung des Versuchsmaterials wurde auf möglichst kurze 
Zeit herabgedrückt. Die durch die Assimilationsküvette geleitete Luft 
wurde während einiger Minuten mittels Umstellen des Hahnes eines T-för- 
migen Glasrohres, das gleich hinter die Glocke eingeschaltet wurde, nach 
außen getrieben und dann in die Glocke hinein geleitet. Die Geschwindig- 
keit des Luftstromes wurde immer so reguliert, daß man die Versuchsdauer 
auf 3—5 Minuten herabbringen konnte. Die Zeit wurde mittels einer 
Stoppuhr bis auf eine Sekunde genau bestimmt. Nach jedem Versuch 
wurde das Versuchsblatt gleich auf einer Torsionswage gewogen und dar- 
auf seine Fläche mittels Kompensationsplanimeter gemessen. Die Assimi- 
lationsintensität ist in vorliegendem Aufsatz durch die Menge des zerlegten 
Kohlendioxyds in Milligramm für je 50 qem Blattfläche angegeben. 

Als Lichtquelle benutzte ich eine elektrische Lampe von 1000 Watt : 
in 25 oder 50 cm Abstand von der Assimilationsküvette, so daß bei dem 
näheren Abstand eine Lichtintensität von etwa 32 000 Lux (=etwa 1/4 
des vollen Sonnen- und Himmelslichtes in Gelb), bei dem entfernten von 
etwa 8000 Lux (=1/,4 Licht) geliefert wird 2. 

1 Nach der Messung Prof. LUNDEGARDHS mittels der pnotoelektrischen Me- 
thode betrug ihre Beleuchtungsstärke in 1m Abstand (= 2000 Lux) in Gelb 
1/5594, inBlau!/, 52 und in Rot 1/,, des vollen Sonnenlichtes (im Juli bei Stockholm). 

2 Die Lichtintensität des von mir angewandten „schwachen“ Lichtes ist da- 
her stärker als das von LUNDEGARDH und anderen Forschern in Hallands Väderö 
benutzte „schwache Licht ‘ (= etwa 1/,, des vollen Sonnenlichts). 
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tionen angestellt; eine Serie in freier Luft mit normalem Kohlensäure- 
gehalt (0,03 Vol. %) und die andere in einer Luftmischung von etwa 
vierfachem Kohlensäuregehalt (0,12 Vol.%). Das ergab also die folgen- 
den Versuchsreihen : 


1. Starkes Licht und normaler Kohlensäuregehalt, 

2. schwaches Licht und normaler Kohlensäuregehalt, 
3. starkes Licht und hoher Kohlensäuregehalt, 

4. schwaches Licht und hoher Kohlensäuregehalt. 


Es wurden über 500 Versuche durchgeführt, indem ich fast jeden Tag 
die mir zur Verfügung stehenden 12 Glockenapparate benutzte. Ich be- 
schäftigte mich aber besonders mit den zwei ersten Serien, weil die Assi- 
milation bei normalem Kohlensäuregehalt der Luft in engerer Beziehung 
zu der ökologischen Frage der Assimilation steht. 

Ehe ich die Ergebnisse dieser Versuche schildere, muß ich darauf hin- 
weisen, daß trotz der Genauigkeit der CO,-Analysen doch unter den ganz 
gleichen Bedingungen ziemlich abweichende Ergebnisse erhalten wurden. 
Dies mag zum großen Teil auf die individuellen Unterschiede des Ma- 
terials zurückzuführen sein. Jedoch muß man darauf aufmerksam 
machen, daß, obwohl die Assimilationswerte bei einer gewissen Tempe- 
ratur je nach dem Tage, an dem sie bestimmt sind, verschieden sind, doch 
die Assimilationstemperaturkurve, die aus den am gleichen Tage nach- 
einander bestimmten Werten gewonnen ist, mit den an anderen Tagen 
gewonnenen in den meisten Fällen einen sehr ähnlichen Verlauf zeigt. 
Demnach kann man annehmen, daß das Material sich von Tag zu Tag 
ändert. Die Blätter geben ferner im allgemeinen nachmittags um 2—3 
Uhr und später beträchtlich verminderte Assimilationswerte, wenn auch 
die Stomata geöffnet sind. Um genauere Ergebnisse für die Temperatur- 
kurve zu gewinnen, ist es daher erwünscht, daß man über möglichst viele 
Assimilationsapparate verfügt, damit sich die Versuchsreihe eines Tages 
über alle Versuchstemperaturen ausdehnen kann, und daß alle diese Be- 
stimmungen in möglichst kurzer Zeit, und zwar in den Morgenstunden 
stattfinden. 

II. Ergebnisse. I. 


Ich werde im folgenden zuerst Durchschnittskurven (Abb. 1), die aus 
vielen Versuchsserien (Tab. 1 und 2) gewonnen sind, geben, um eine 
Übersicht über die Temperaturkurven zu erhalten. 

1. (Abb. 1, Kurve A, Tab. 1.) Unter normalen Bedingungen (bei nor- 
malem Kohlensäuregehalt der Luft und bei starkem Licht) wird schon bei 
der niedrigsten Versuchstemperatur assimiliert. Die Kurve steigt erst 
langsam, von etwa 9° ab aber ziemlich schroff ; dann folgt ein Gebiet mit 
geringen Schwankungen zwischen 15—24°, von wo ab ein rascher Anstieg 

45* 
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Tabelle 1. Assimilation pro 50 qcm 1 Stunde in mg. Kohlensäure. 














Licht: 1/4 (25 cm Abstand) 
Datum: 12. VEIL | 18. VIL | 15. voIL| 8. IX. | 9. 1X. | 10. IX. | 12. 1x. | 18. IX. | 21. IX. 
Nr. des Vers:| VII VII IX | XXVIII] XXIX | xxx | XXXI |xxxı |xxxvir| Durch- 
schnittlich 
Temp. in 
Grad C 
3 0 3,44 1,72 
6 0 2,25 1,13 
9 1,81 2,20 2,01 
12 3,35 4,17 4,03 3,85 
15 1,75 | 7,27 5,35 4,79 
18 3,09 | 5,92 2,08 4,05 6,38 | 4,30 
21 4,26 7,40 5,06 3,72 6,66 5,42 
ve 5,86 3,09 8,52 | 5,82 
27 9,00 | 10,71 6,86 6,97 8,39 
30 5,94 | 9,52 4,51 5,78 6,44 
33 7,71 9,06 3,42 6,73 
36 5,86 9,97 7,60 7,81 
39 5,44 8,05 6,02 6,50 
42 1,22 1,22 
45 0,35 0,35 
































Anm.: Der mit 0 bezeichnete Assimilationswert bedeutet hier nur negative 
erhalten aber den durchschnittlichen Wert, indem wir den 0-Wert mit Null be- 


stattfindet. Bei 27° erreicht die Kurve den Maximumgipfel. Es erfolgt 
wieder eine Steigung zu einem zweiten Maximum bei 36°, wonach die 
Kurve rasch abfällt, so daß bei etwa 45° fast keine oder nur wenig Assi- 

Es sind hier also drei Temperaturmaxima zu verzeichnen; ein erstes 
undeutliches etwa bei 15°, ein zweites, ausgeprägtes ,,Normaloptimum“ 
bei 27°, und ein drittes Maximum bei 36°. Diese Optimumkurve stimmt 
im wesentlichen mit den von LUNDEGARDH (2) mit anderen Pflanzen ge- 
wonnenen überein, aber die Lage der Maxima ist nach rechts verschoben. 
LunpDEGARDH fand bei normalem Kohlensäuregehalt der Luft und in 
vollem Sonnen- und Himmelslicht zwei Maxima, eines bei etwa 10° und 
ein zweites bei etwa 20°, so daB die Lage der Maxima bei den Bohnen 
stark nach héheren Temperaturen hingedrängt ist. Es ist besonders be- 
merkenswert, daß das Normaloptimum bei Bohnen etwa 7° höher als bei 
den Kartoffeln liegt. Die Kurve erinnert mehr an diejenige der Zucker- 
rübe (LUNDEGARDH, 5). 

2. (Abb. 1, Kurve B, Tab.1.) In der Temperaturkurve bei schwachem 
Licht und normalem CO,-Gehalt bemerken wir bei etwa 189 ein Optimum, 
dann folgt ein breites schwach abfallendes Gebiet bis etwa 36°, wo ein 
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konzentration: Normalgehalt der freien Lutt: 0,03 Vol. Prozent, 





1/16 (50 cm Abstand) 
































10. VIEL | 11. VIEL | 16. VIEL. | 17. VIIL 8. IX. 9. IX. 10. IX. | 12. IX. | 18.IX. | 21.IX. 

v VI x XI «| XXvu | xxıx | xxx | xxxı | xXxxm|xxxvm| Durch- 
schnittlich 

0,28 0 1,93 0,74 
0,46 | 1,25 2,68 1,48 
1,90 | 2,18 5,13 3,07 
1,69 4,24 2,22 2,72 
4,12 | 3,30 3,95 3,79 
4,55 6,22 6,69 3,22 7,09 5,55 
5,66 4,84 5,91 7,15 6,29 6,87 6,12 
5,64 6,47 5,44 6,87 4,16 5,03 5,60 
6,26 6,53 7,60 5,12 5,94 6,29 
4,76 3,37 7,00 4,15 4,56 4,77 
4,17 4,78 6,15 2,75 4,46 
4,11 4,58 6,18 7,24 5,53 
3,78 3,30 3,40 2,31 3,19 
3,29 1,47 2,53 2,43 
0 0 0,30 0,10 











Kohlensäurezerlegung, und zwar zeigt sich dabei ein positiver Atmungswert. Wir 


rechnen, 


zweites Maximum auftritt. Die Kurve sinkt dann rasch bis zur Maxi- 
mumtemperatur der Assimilation, die bei etwa 45° liegt. 

Vergleichen wir diese zwei Kurven A und B bei gewöhnlichem Kohlen- 
säuregehalt der Luft, so bemerken wir vor allem, daB Unterschiede im 
Lichtfaktor sich erst im héheren Temperaturgebiet (oberhalb etwa 24°) 
kenntlich machen, während die Assimilation in dem unteren Temperatur- 
gebiet wenig von Schwankungen der Lichtintensität beeinflußt wird. 
Während bei starkem Licht ein ausgeprägtes Optimum bei 27° zum Aus- 
druck kommt und ferner ein ,,Superoptimum bei 36° hervortritt, zeigt 
sich bei schwachem Licht nur ein flaches Optimum im mittleren Tem- 
peraturgebiet bei etwa 21°. Um es kurz zu sagen: Es findet ein Ver- 
schieben der Optima nach höheren Temperaturen durch Steigerung 
der Lichtintensität statt. 

3. (Abb. 1, Kurve C, Tab. 2.) Wenn Kohlensäure und Lichtfaktor 
beide im Maximum wirken, so ergibt sich eine zweigipflige Kurve, mit 
viel größeren Assimilationswerten bei jeder Temperatur als bei der vor- 
besprochenen Kurve bei normalem Kohlensäuregehalt der Luft. Die 
Assimilation erreicht schon in niedrigen Temperaturen (3—6°) einen be- 
trächtlich höheren Wert, verglichen mit denen bei normalem Kohlen- 
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säuregehalt. Mit der Steigerung der Temperatur geht die Kurve sehr 
schroff in die Höhe bis zu einem ersten Optimum bei 189+, um dann ab- 
zufallen, steigt ziemlich schroff bis 30°, und dann wieder nach einem ge- 
ringen Abfall bis 36°, indem sie einen Maximumgipfel (Hauptoptimum) 
erreicht?, um dann so rasch abzufallen, daß bei 45° fast keine Assimi- 

lation mehr nachzuweisen ist. 
4. (Abb. 1, Kurve D, Tab. 2.) Die Assimilationswerte bei schwachem 
Licht und bei höherem Kohlensäuregehalt sind in den mittleren und 
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Abb. 1. Zusammenstellung der Temperaturkurven der Assimilation bei verschiedener Lichtintensität 
und CO:-Konzentration. 
A “4 Licht; 0,08% CO, © 1/4 Licht; 0,12% COs, 
Bis „ ; 0,08% CO:, Die „ ; 0,12% COz. 


a 


1 Ich erinnere daran, daB die von LUNDEGARDH gewonuenen Kurven (2, 
S. 218) auch ein deutliches Anschwellen bei 18—20° zeigen, was bei ihm ,,mitt- 
leres Optimum“ genannt wird, obwohl er es bei Gurken nicht so deutlich beob- 
achtet hat wieich bei Bohnen. 

2 Ein ähnlicher Verlauf der Kurve in höherem Temperaturgebiet um 36° 
herum wurde von LunpEGARDH (2 und 5) bei verschiedenen Pflanzen gesehen, 
Bei Bohnen habe ich beobachtet, daß die Assimilation auch bei normalem Kohlen- 
säuregehalt der Luft etwa bei 36° ein Maximum. zeigt (Kurve A und B). 

Bei Dryopteris hat JoHAnsson (1) eine bei 25—30° und aufwärts hervor- 
gerufene thermisch induzierte Verschließung der Stomata beobachtet. Die Sto- 
mata von Bohnen verhalten sich aber in höherem Temperaturgebiet umgekehrt; 
die partiell geöffneten Stomata werden nach dem Assimilationsversuch fast immer 
ganz offen, Bei Vicia hat WALTHER (7, S.306) dieselbe Erscheinung erwähnt; vgl. 
auch LunpgcArpH (5, S. 277, Anm. 1). 
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höheren Temperaturgebieten viel kleiner als diejenigen bei starkem Licht, 
aber im niedrigen Temperaturgebiet sind sie annähernd gleich. Die 
Kurve steigt schon bei 3° steil, erreicht bei 12° ein erstes Maximum, um 
dann abzufallen, so daß zwischen 18—24° ein Minimum auftritt. Dann 
steigt die Kurve wieder schroff und erreicht ein zweites (Haupt-) Opti- 
mum bei 27°, worauf ein langsamer Abfall bis 45° folgt. 

Vergleicht man diese zwei bei hohem Kohlensäuregehalt gewonnenen 
Kurven (C und D) unter sich, so bemerkt man zuerst, daß die Lage der 
beiden Gipfel sich nach Steigerung der Lichtintensität deutlich nach 
rechts verschiebt: während die Optima bei schwachem Licht bei 120 und 
27° liegen, werden sie bei starkem auf 18° und 36° verschoben. Ferner 
sei bemerkt, daß diezwei Kurven im niedrigen Temperaturgebiet bis etwa 
15° fast zusammen fallen, um dann auseinanderzugehen. Bemerkenswert 
ist auch, daß die Kurve bei schwachem Licht nach Überschreiten des 
Optimums recht langsam abfällt, während die bei starkem Licht auf- 
genommene Kurve von 36° an sehr rasch sinkt. 


III. Ergebnisse. II. 

Es wurde oben darauf aufmerksam gemacht, daß sowohl bei gewöhn- 
lichem als bei höherem Kohlensäuregehalt der Lichtfaktor im niedrigen 
Temperaturgebiet die Assimilation relativ unbedeutend beeinflußt. 

Diese Tatsache erschien mir wichtig, so daß ich die Erscheinung ein- 
gehender zu verfolgen beschloß. Der wichtigste Punkt bei solchen kri- 
tischen Versuchen ist, die Individualität des Versuchsmaterials möglichst 
auszuschalten?. Das Bohnenblatt bietet den Vorteil, daß es aus drei 
Blättchen besteht, von denen die zwei Seitenblättchen fast gleich in 
Form, Größe und Farbton sind. 

Um die Wirkung des Lichtes genauer festzustellen, behandelte ich 
diese zwei Blattchen nacheinander ganz gleich, nur daß ich die Starke 
der Beleuchtung durch Verschiebung der Lampe veränderte. Die Ver- 
suche dehnten sich über das ganze Optimumtemperaturgebiet aus, jedoch 
beschränkte ich mich hauptsächlich auf das Temperaturgebiet zwischen 
180 und 30°, da es die wichtigen Erscheinungen um das Normaloptimum 
herum zeigt, wie gleich auseinander gesetzt werden wird. Die Ergebnisse 
sind in Tab. 3 wiedergegeben2. Obwohl die absoluten Assimilationswerte 
bei jeder Versuchstemperatur dem Material nach verschieden sind, so be- 
merkt man doch, wenn die zwei Werte von den entsprechenden Blättchen 
verglichen werden, daß der bei starkem Licht erhaltene Wert im Tem- 
peraturgebiet oberhalb 27° immer größer ist, als der bei schwachem er- 


ı Einige Protokolle zeigen auch, daß die Altersunterschiede der Blätter den 
Assimilationsunterschied des sonst ganz gleich behandelten Materials herbei- 
führen, wie dies schon viele Forscher beobachtet haben. 

2 Diese Assimilationswerte sind auch in Tabelle 1 mit eingeschlossen. 
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haltene. Für die Werte im Temperaturgebiet unterhalb 24° ist im Gegen- 
teil keine deutliche Wirkung des Lichts zu sehen. Das erwähnte Ver- 
hältnis ist auch deutlich zu sehen in den oben erwähnten Durchschnitts- 
kurven (Abb. 1, Kurve A und B). Darüber vgl. auch Abb. 2. 

Um zu zeigen, wie entscheidend der EinfluB des Lichtfaktors um das 
Normaloptimum herum ist, méchte ich noch darauf aufmerksam machen, 
daß ein anfangs mit nur teilweise geöffneten Spaltöffnungen versehenes 
Blatt bei starkem Licht eine viel stärkere Kohlensäurezerlegung zeigt, 
als ein anderes mit ganz vollgeöffneten Stomata versehenes bei schwachem 
Licht, wie Tab. 3 (z. B. Vers. XXXI bei 270; siehe auch Vers. XXVIII 
bei 27° und 30°) lehrt. 

Man kann daher kurz sagen, daß der Lichtfaktor (in Stärke 1/,4 bis 
1/4) : bei der Assimilation in Luft mit normalem Kohlensäuregehalt etwa 
unterhalb 24° im Maximum, aber oberhalb 249 im Minimum wirkt. 

Daß die Assimilation im Temperaturgebiet unterhalb 24° bei schwa- 
chem Licht mit derselben Geschwindigkeit wie in vollem Licht statt- 
findet, ist in ökologischer Hinsicht eine interessante Tatsache. In der 
Natur tritt schwaches Licht fast immer mit niedriger Temperatur zu- 
sammen auf, wie z. B. an bewölkten Tagen und in Morgen- oder Abend- 
stunden oder an schattigen Orten. 


IV. Ökologische Bedeutung der Ergebnisse. 


Um die Assimilationstheorie WILLSTÄTTERs weiter auszudehnen, hat 
LunpecAgpx (5, S. 283) die Temperaturabhängigkeit der Licht- und 
Kohlensäureausnützung bei der Assimilation der Zuckerriiben unter- 
sucht, indem er aus den Assimilationswerten den Quotienten fiir Licht 
und Kohlensäure bei verschiedenen Temperaturen berechnete. Ferner 
benutzte er diesen Quotienten für die Erörterung der ökologischen Be- 
deutung dieser Faktoren bei der Assimilation. Im folgenden werden wir 
einen kurzen Uberblick über das Verhalten dieses Ausnützungsquotien- 
ten bei den Bohnen geben (Tab. 4 und Abb. 2). 

Im niedrigen Temperaturgebiet ist die Lichtausniitzung, unabhängig 
von der Kohlensäurekonzentration, unbedeutend (Kurven 1 und 2). Es 
zeigt sich, daB der Lichtfaktor hier, wie oben mitgeteilt, im Maximum 
wirkt. Dagegen wirkt der Kohlensäurefaktor (Kurven 3 und 4) bei nie- 
drigem Temperaturgebiet im Minimum, er ,,kontrolliert“ ziemlich stark 
die Assimilationsgeschwindigkeit. Ist die Temperatur an einem Stand- 
ort niedrig, so werden die Pflanzen dort fir die Schwankungen der 
Kohlensäurekonzentration der Luft empfindlich sein, und in der Tat trifft 
man in der Natur öfters eine niedrige Temperatur, nicht nur zusammen 

1 Siehe S. 682, 


2 Über die Assimilation der Blätter in Temperaturen von unterhalb 3° be- 
darf es noch eingehender Versuche. 
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Tabelle 3. Assimilation pro 50 qom 1 Stunde in mg. 


Kohlensäurekonzentration: 0,03 Vol. Prozent. 










































































En 
Nr. des Ver | Blstt | Ge [richtad| 3 SE 
Glocken- | Datum | "seit | in Grad | dauer Int rn gs: Stomata 
Apparate inM-S| acm mg cm 3 2 & 
2) 115 | 340,5 | 3% | 698 | 1280 | 25 | 3,44 |1:5 —1:20 
1 110 | 320,4! 4% | 693 | 1039 | 50 | 1,93 |1:5 —ı:20 
3 125 | 640, | 3% | 798 | sg21 | 25 | 2,25 | 1:10—1:30 
4 5 12% | 6+02| 4= | 760 | 775 | 50 | 2,68 | 1:10—1:20 
5 9. J} 125 | 9401 | 4% | 744 | 1091 | 25 | 2,20 | 1:10—1:30 
6 ig TX. }} 12% | 9+0,4 | 3% | 690 | 877 | 50 | 5,13 | 1:20—1:30 
IE 130 | 12+0,4 | 3@ | 736 | 738 | 25 | 4,08 | 1:10—1:20 
8 |> 13% | 12+0,1 | 3% | 697 | 664 | 50 | 2,22 | 1:10—1:10 
10 13» | 15+0,6 | 3= | 682 | 1046 | 25 | 5,35 | 1:10—1:15 
ll 13% | 15403 | 4 | 767 | 834 | 50 | 3,95 | 1:10—1:30 
1) 12” | 18402 | an | 730 | 725 | 25 | 2,08) 1:1 —1:1 
2 12% | 18402 | 4 | 682 | 730 | 50 | 6,69 | 1:1 —2:3 
3 = 12° | 21+0,1 | 3% | 697 | 823 | 25 | 5,06] 1:1 —1:1 
4 1955 | 21402 | am | 689 | 752 | 50 | 7,15 | 2:3 —ı2 
5 is 8. | 13° | 24+0,2| 5° | 727 | 907 | 25 | 5,86 |1:1 —1:1 
6 {-g| IX |} 13% | 2440,3 | 3 | 740 | 903 | 50 | 6,87 |2:3 —1:2 
9 B 13° | 27+0,0 | 3“ | 715 | 1015 | 25 |10,71 |1:5 —1:10 
712 13 | 27+0,1| 3 | 702 | 899 | 50 | 7,60 | 1:10—1:20 
"| 14° | 3040.1 | 3% | 704 | 1004 | 25 | 9,52 | 1:10—1:20 
11 14» | 30+0,1 | 47 | 703 | 856| 50 | 7,00 |1:5 —1:5 
2) 12 | 18+0,1 | 3% | 680 | 658 | 25 | 4,05 |1:1 —2:3 
1 12 | 1840,1 | 47 | 695 | 650 | 50 | 3,22 | 1:1 —2:3 
sic 19% | 2140,4 | 3% | 654 | 650 | 25 | 3,72 |1:1 —1:3 
4 125 | 21+0,1 | 4 | 661 | 695 | 50 | 6,29 |1:1 —1:3 
5 | 12. J} 12% | 24200 | 5 | 7 750 | 25 | 3,09 |1:3 —1:10 
7 (S| IX 1] 13% | 24:01 | 4% | 685 | 701 | 50 | 4,16 |1:3 —1:10 
s|£ 13° | 27401 | 3% | 636 | 701 | 25 | 6,86 |1:2 —ı5 
9|> 135 | 27+04 | 4° | 652 | 922 | 50 | 5,12 |1:1 —1:5 
10 135 | 30+0,3 | 3% | 668 | 764| 25 | 4,51 |1:3 —1:10 
11 14% | 30+0,1 | 4 | 673 | ‘821 | 50 | 4,15 |2:3 —1:5 
2) 10 | 3040,1 | 4° | 672 | 812 | 25 | 5,78 | 1:5 —1:5 
1 11 | 3040,1 | 5 | 656 | 770| 50 | 4,56 |1:5 —1:5 
AS die | 27202 | 4e | 748 | 65 | 25 | 6,97 | 12 —1:5 
3 11 | 27200 | 3° | 718 | 648 | 50 | 5,94 |1:2 —1:3 
6 i 21. ji: 120 | 24+0,1.| 4% | 650 | 702| 25 | 8,52 | 1:1 —2:3 
5 La TX. 1 aus | 24201 | 5 | 743 | 717 | 50 | 5,08 | 1:1 —1:3 
9 E 12% | 21+02| 4% | 584 | 705| 25 | 6,66 | 1:1 —1:1 
8} $ 12” | 21405 | 4% | 639 | 725 | 50 | 6,87 | 1:1 —1:1 
ll 12% | 18+0,0 | 4 | 716 | 885/| 25 | 6,38 | 1:1 —1:1 
10 125 | 18+0,3 | 4° | 692 | 862/ 50 | 7,09 | 1:1 —1:1 































Kohlensäure-Assimilation bei Bohnen. 
Tabelle 3. (Fortsetzung.) 




















a 
Nr. des Ver- | Blatt- Ge- |Lichtab-| = ge 
Glocken- | Datum Tages- | Temperatur | suchs- Ste wicht injstand in = & £ Stomata 
Apparate zeit in Grad C nt ear mg am i ge 

1) ( 12% | 3340,3] 4% | 691 | 598 | 25 | 9,06 | 1:1—1:1 
2 12% | 334+0,3 | 4% | 714 | 609 | 50 | 6,15] 1:1—23 
3 12° | 36+0,4 | 4% | 707 | 769 | 25 | 9,97 | 1:1—2:3 
4 i 124 | 36+0,0 | 4% | 690 | 617 | 50 | 6,18 | 1:1—1:1 
5( | 10. J| 195 | 39z0,1 | 4% | 670 | 793 | 25 | 8,05) 1:1—1:1 
6(2! IX. || 13% | 39404] 3@ | 727 | 817 | 50 | 3,40 | 1:1—1:1 
818 13% | 42+0,1 | 3% | 624 | 725 | 25 | 1,22 | 1:1—1:1 
9|> 135 | 42+0,3| 4% | 645 | 771 | 50 | 2,53 | 1:1—1:1 

11 145 | 45+0,2 | 4% | 647 | 696 | 25 | 0,35 | 1:1—1:1 

10 | 1350 | 45+0,1 | 4° | 638 | 687 | 50 | 0,30 | 1:1—1:1 
2) | 12% | 33+0,1 | 4% | 725 | 687 | 25 | 3,42 | 1:1-—1:1 
1 ; 12% | 33+00| 4 | 774 | 727 | 50 | 2,75 | 1:1—1:1 
3 13. || 128 | 36+0,0| 3% | 655 | 715 | 25 | 7,60 | 1:1—1:1 
4 3 IX. }} 13% | 36+0,2 | 4° | 675 | 818 | 50 | 7,24 | 1:1—1:1 
sl 1315 | 39z0,1 | 5° | 684 | 582 | 25 | 6,02 | 1:1—1:1 
6)> 13 | 39+0,7 | 4° | 631 | 521 | 50 | 2,31 | 1:1—1:1 
































mit schwacher Beleuchtung, sondern auch mit höherer Konzentration 
der Kohlensäure, wie z. B. im Inneren des Waldes oder in der Nähe des 
Bodens an schattigen Orten. Hier sei an die Versuche von LUNDEGARDH 
(4) erinnert. Er hat darauf hingewiesen, daß die Pflanzen im tiefen Wald- 
schatten durch die an diesem Standort herrschende hohe Konzentration 
der Kohlensäure für die mangelhafte Beleuchtung entschädigt werden. 


Tabelle4. Temperaturabhängigkeit der relativen Ausnützung des Lichts und der 











Kohlensäure bei Bohnenblättern. 
Lichtausniitzung Kohl iit 
rer : Quotient je ve Quotient ET Le ue 
bei 0,08% CO, bei 0,12% CO: bei Licht !/,s bei Licht !/, 

3 2,31 1,00 6,74 2,91 

6 — 1,99 — 1,42 4,72 4,35 

9 — 2,29 - 1,03 1,99 4,07 

12 1,42 - 1,18 3,53 2,12 
15 1,26 1,15 2,51 2,29 
18 — 1,29 1,87 1,55 3,76 
21 -1,13 1,62 1,47 2,69 
24 1,04 1,34 1,67 2,68 
27 1,33 1,11 1,82 1,52 
30 1,35 1,02 2,22 2,53 
33 1,51 1,52 1,72 2,17 
36 1,31 3,13 .1,04 2,68 
39 2,20 2,42 1,28 1,27 
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Die hohe Lichtausniitzung unter normalen Bedingungen (Normal- 
gehalt der Kohlensäure und volles Licht) (Kurve 1) ist auch bei Bohnen, 
wie bei anderen Pflanzen, um das Normaloptimum (27°) herum und auf- 
warts zu erkennen, und zwar wirkt der Lichtfaktor von etwa 24° und 
aufwärts im Minimum, während er bei 18—21° deutlich im Maximum ist. 
Umgekehrt verhält sich aber die Lichtausnützung bei hoher Kohlen- 
säurekonzentration (Kurve 2); die Assimilation wird um 270 herum von 
Schwankungen der Lichtintensität wenig beeinflußt. Dagegen äußert 
sich die hohe Lichtausnützung beim mittleren Temperaturgebiet von 18° 
bis 210 und besonders bei hoher Temperatur von 36°. Es ist daher an- 
zunehmen, daß die Kohlensäuredüngung auch bei Bohnen bei 36° einen 
großen Erfolg hervorbringen kann, vorausgesetzt, daß die Beleuchtung 
stark ist. Dasselbe müßte man auch bei mittleren Temperaturen um 18° 
herum erwarten können. 


ae 
f 
gis 








Temperatur °C 
Abb. 2. Relative Kohlensäure- oder Lichtausniitzung. 


Licht-Quotient bei 0,08% CO:, . CO2-Quotient bei 1/16 Licht, 
” „ 0,12% CO;, ” » Va y - 


Die Kohlensäureausnützung ist bei schwacher Beleuchtung (Kurve 3) 
schon bei der niedrigen Temperatur von unterhalb 9° sehr deutlich, und 
sie wird wieder bei 12° deutlich, und zwar zeigt sie sich hier als ein 
Maximum. Man muß sich hier an das oben Gesagte erinnern, daß der 
Kohlensäurefaktor unabhängig von der Lichtintensität im niedrigen 
Temperaturgebiet stark kontrollierend wirkt. Der Quotient erreicht aber 
bei 21° das Minimum, steigt dann langsam bis 30°. Dann wird er wieder 
mit steigender Temperatur so klein, daß oberhalb 36° keine deutliche 
Kohlensäureausnützung mehr stattfindet. Es zeigt sich, daß die Er- 
höhung der Kohlensäurekonzentration der Luft eben in höherem Tem- 
peraturgebiet ohne Verstärkung der Lichtintensität keinen Erfolg bringt. 

Dagegen findet man, daß die Kohlensäureausnützung in starker Be- 
leuchtung (Kurve 4) um das Superoptimum (36°) herum außerordentlich 
groß ist. Das stimmt gut mit dem bei anderen Pflanzen Gefundenen 
überein. Sie ist aber bei dem Normaloptimum (27°) minimal. Die Assi- 
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milation wird hier durch Erhöhung der Kohlensäurekonzentration nur 
wenig beeinflußt, wenn auch die Lichtintensität stark genug ist. Ganz 
anders liegt das Verhältnis im mittleren Temperaturgebiet (15—24°), 
und zwar erreicht die relative Kohlensäureausnützung bei 180 ein Maxi- 
mum. Daß die Assimilation bei hohem Kohlensäuregehalt der Luft in 
mittleren Temperaturen (15—24°) von Schwankungen der Lichtintensi- 
tät stark beeinflußt wird, ist, nach den Kohlensäureausnützungsquotien- 
ten zu urteilen, wahrscheinlich. Die größte Kohlensäureausnützung ist 
im niedrigen Temperaturgebiet um 6° herum: zu finden, wie oben bemerkt 
worden ist. . 

Im Anschluß an die Lichtausnützungsfrage sei über die Grenztem- 
peratur der Lichtausnützung folgendes bemerkt: Wie sich aus den oben 
gegebenen Assimilationstemperaturkurven (Abb. 1) ergibt, gehen je zwei 
Kurven (Kurve A und B und Kurve C und D), die im niedrigen Tempe- 
raturgebiet anfangs fast zusammenfallen, mit der Temperatursteigerung 
auseinander; die Richtungsänderung findet bei hohem und bei normalem 
Kohlensäuregehalt bzw. bei etwa 15° und 24° statt. Wie oben erwähnt, 
geht hieraus einerseits hervor, daß die Lichtausnützung bei niedrigen 
Temperaturen undeutlich ist, andererseits, daß die Temperaturgrenze für 
Lichtausnützung durch Erhöhung der Konzentration des Kohlensäure- 
gehaltes der Luft nach niedriger Temperatur hin verschoben wird. 

Nun ist es wichtig zu verfolgen, bei welcher Temperatur die Divergenz 
der Kurven sich äußert, weil diese Grenztemperatur zeigt, von welcher 
Temperatur an die Lichtausnützung bei dem betreffenden Licht zum 
Ausdruck kommt. 

Wie gesagt, ist die Grenztemperatur bei normalem Kohlensäuregehalt 
etwa 249; dabei ist allerdings zu bemerken, daß das von mir angewandte 
„schwache“ Licht in Wirklichkeit nicht so schwach ist‘. Einige vor- 
läufige Versuche zeigten, daß die Grenztemperatur sich mit der Inten- 
sität des Lichtes ändert. 

Die Grenztemperatur verschiebt sich je nach der betreffenden Licht- 
intensität derart, daß, je schwächer das Licht wird, desto mehr die 
Grenztemperatur sinkt. Dieses Verhältnis gilt auch für andere Pflanzen, 
obwohl die Grenztemperatur je nach der Pflanzenart verschieden sein 
kann. Die bei sehr schwachem Licht (etwa 1/,, vom vollen Licht) aus- 
geführten Versuche von LUNDEGARDE (2, S. 220, Abb. 8) zeigen deutlich 
die bezüglichen Verhältnisse. Auch WALTHER (7, S. 312) hat bei Vicia 
beobachtet, daß die zwei Kurven im niedrigen Temperaturgebiet zu- 
sammenfallen und erst bei steigender Temperatur auseinandergehen?. 


1 Etwa 1/1, des vollen Sonnenlichts; siehe S. 682. 

2 Ich kann die von WALTHER angewandte Lichtintensität nicht genau mit 
meiner vergleichen, aber nach seinen Angaben (S. 303) kann ich vermuten, daß 
sie recht schwach war. 
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Im Hinblick auf die Okologie ist das oben erwähnte Verhalten der 
Grenztemperatur bei Veränderung der Lichtintensität wichtig. Falis die 
Beleuchtung an einem Orte sinkt, so wird der Lichtfaktor bei noch weiter 
sinkender Temperatur ein kontrollierender Faktor der Assimilation. 


V. Zusammenfassung. 

1. Die Ergebnisse der Assimilationsversuche mit Bohnen decken sich 
in den Hauptzügen mit den von LunpgcArpx bei anderen Pflanzen 
gewonnenen. 

2. Unter normalen Bedingungen zeigen sich drei Temperaturoptima ; 
ein erstes undeutliches etwa bei 15°, ein zweites ausgeprägtes bei 270 
und ein drittes bei 36°. Das Normaloptimum (27°) liegt bei Bohnen also 
bei höherer Temperatur auf als bei den anderen bisher untersuchten 
Pflanzen. 

3. Bei Steigerung der Lichtintensität und der Konzentration der 
Kohlensäure werden die Optima nach höherer Temperatur hin ver- 
schoben. 

4. Bei normalem Kohlensäuregehalt der Luft wirkt der Lichtfaktor 
oberhalb 24° im Minimum, unterhalb dieser Temperatur aber im Maxi- 
mum; mit anderen Worten: während der Lichtfaktor bei dem Normal- 
optimum und aufwärts ein „kontrollierender‘‘ Faktor für die Assimi- 
lation ist, wird die Assimilation unterhalb 24° durch die Schwankungen 
der Lichtintensität nur wenig beeinflußt. Es sei aber bemerkt, daß das 
Minimumgebiet für den Lichtfaktor sich mit Abschwächung der Licht- 
intensität nach niedriger Temperatur hin ausdehnt, wie dies bei der Er- 
örterung der Grenztemperatur der Lichtausnützung auseinandergesetzt 
wurde. 

5. Im niedrigen Temperaturgebiet ist die Kohlensäureausnützung 
groß, und zwar wirkt der Kohlensäurefaktor im Minimum, unabhängig 
von der Lichtintensität. 

6. Während die Lichtausnützung bei normalem Kohlensäuregehalt 
um 27° herum (Normaloptimum) schon recht groß ist, wird sie bei höhe- 
rem Kohlensäuregehalt bei 18° und 36° noch wesentlich höher ; die inten- 
sivste Assimilation findet bei starkem Licht und 36° statt. 


Die vorliegenden Versuche wurden während meines Aufenthaltes in 
Stockholm im Sommer 1927 im Laboratorium des Herrn Prof. Dr. Hex- 
Rik LUNDEGÄRDH ausgeführt. Er hat nicht nur die zur Untersuchung 
nötige Apparatur bereitwilligst zur Verfügung gestellt, sondern mir auch 
viele wertvolle Ratschläge gegeben. Es sei mir gestattet, Herrn Prof. 
LUNDEGÄRDH auch an dieser Stelle meinen herzlichen Dank auszu- 
sprechen. 
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(Aus dem naturwissenschaftlichen Forschungsinstitut in Peterhof.) 


UNTERSUCHUNGEN UBER DIE PHOTOSYNTHESE DER 
LAUBBLATTER UNTER NATURLICHEN VERHALTNISSEN. 
Von 
S. Kostytscuew, K. Bazyrina und W. TscHESNOKOV. 

Mit 34 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 22. Februar 1928.) 


In der neulich veröffentlichten Arbeit von KostytscHEw, BAZYRINA 
und WAssILIEFF! wurde dargetan, daß die Ergebnisse sämtlicher bisher 
ausgeführten Versuche über die Photosynthese im Strome der atmo- 
sphärischen Luft die Intensität des genannten Vorganges unrichtig dar- 
stellten : Es wurde immer ein im Verhältnis zur untersuchten Blattfläche 
zu langsamer Luftstrom verwendet, und die Versuchspflanzen litten in- 
folgedessen an CO,-Mangel. Daher waren die Werte der Intensität der 
CO,-Assimilation in Versuchen der früheren Forscher immer zu niedrig. 
Wir haben uns darüber vergewissert, daß bei Verwendung eines genügend 
schnellen Luftstromes etwa dieselben Ausbeuten erhalten werden, wie 
nach der Sacusschen Blatthälftenmethode, indes die früheren Versuche 
im Luftstrome immer Ausbeuten ergaben, die nur etwa 1/;, bis */; der- 
jenigen ausmachten, die bei Anwendung der Sacusschen Methode üblich 
sind. Die normalen Ausbeuten erhält man bei einer Geschwindigkeit des 
Luftstromes, die bei maximaler Assimilationsintensität etwa 11 pro 
Stunde und 1 gem Blattfläche betragen muß. Um unter derartigen Ver- 
hältnissen auch mit kleinen Blättern bequem arbeiten zu können, hat 
Bazyrina den folgenden Apparat konstruiert, der zu quantitativen Be- 
stimmungen der CO,-Assimilation außerhalb des Laboratoriums dienen 
kann und sehr genaue Resultate liefert. 

Die Blattbehälter haben verschiedene Form, die derjenigen der zu 
untersuchenden Blätter angepaßt ist. Für Blätter verschiedener Gräser 
verwenden wir flache Glasröhren, für Untersuchungen im direkten 
Sonnenlichte dient gewöhnlich die auf der Abb. 1 dargestellte Kammer. 
Das Blatt wird durch die Spalte s im hölzernen Rahmen in die Kammer 
eingeführt und durch Zusammenschieben der beiden verschiebbaren 
Bretter 6 und c sanft festgehalten. Die Luft kann hierbei durch die nur 


1 KoSTYTScHEWw, S., BAZYRINA,K, und WassıLıerr, G.: Bioch, Zeitschr, 182, 
79. 1927. 








Untersuchungen über die Photosynthese der Laubblätter. 697 


verengte Spalte in die Kammer eindringen. Das Blatt wird von der 
Mutterpflanze natürlich nicht abgetrennt, und somit sind wir in der Lage, 
den Tagesverlauf der Photosynthese an einem bestimmten Blatt zu ver- 
folgen. 

Der wichtigste Teil des Apparates ist das Absorptionsgefäß (Abb. 2). 
Es besteht aus dem etwa 50 cm langen zylindrischen Rohr R, dessen 
unteres Ende mit dem Glashahn h versehen ist. Das zfl 
Gefäß wird oben mit einem angeschliffenen Glasstöpsel 
mit zwei Röhren verschlossen. Das Ableitungsrohr a ist 
in den Helm des Stöpsels eingesehmolzen, das Zulei- 
tungsrohr z geht durch den Stépsel hindurch und endet 
am Boden des AbsorptionsgefäBes. Dieses Rohr tragt 
Glasglocken, deren Wölbungen mit vielen kleinen Lö- 
chern versehen sind; die Seitenwandungen der Glas- 
glocken sind zwar der inneren Fläche des großen Rohres 
R nicht angeschliffen, schmiegen sich jedoch derselben 
an. Die durchströmende Luft passiert vorerst den Blatt- 
behälter und gelangt alsdann durch das Rohr z ins Ab- 
sorptionsgefäß, das mit 75 ccm verdünnter titrierter 
Barytlösung gefüllt ist. Wir verwenden gewöhnlich 
n/20 Barytlösung, wobei die 
gesamte CO,-Menge bei ei- 
ner Luftstromgeschwindig- 
keit von etwa 301 in 1 Stunde 
total absorbiert wird. Zwei 
nacheinander eingeschaltete 
AbsorptionsgefäBe erlauben 
miteiner Luftstromgeschwin- 
digkeit von 60 1 in 1 Stunde 
zu arbeiten. Kontrollprü- 
fungen zeigten, daB die Stei- 
gerung der Barytkonzentra- 
tion keinen großen Einfluß Abb. 1. Biettkasmer. 
auf die Vollständigkeit der 
CO,-Absorption hat, wogegen die Größe der einzelnen Gasbläschen von 
großer Bedeutung ist. Bei Anfertigung des Apparates ist daher der 
Umstand besonders zu beachten, daß die Löcher an den Wölbungen der 
Glasglocken genügend klein und zahlreich sind. Nach dem Absorptions- 
apparat wird eine kleine Kontrollflasche mit Barytlösung eingeschaltet. 
Das Barytwasser muß in dieser Flasche nach Beendigung je einer Ex- 
position am Lichte vollkommen klar bleiben. 

Obiges Modell des Absorptionsgefäßes wird gegenwärtig insofern ver- 
ändert, als die Glasglocken durch eingeschmolzeneSiebplatten aus dickem 
Planta Bd. 5. 46 
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Glas ersetzt werden. Hierdurch wird die Zerbrechlichkeit des Gefäßes 
vermindert. Das neue Modell soll zu unseren Untersuchungen im näch- 
sten Sommer dienen. 

Zur Herstellung des Luftstromes dient das pipettenähnliche GefäB 
(Abb. 3) aus Zinkblech mit Niveaurohr aus Glas. Das GefäB wird 
beiderseits durch Kautechukstopfen mit je einem Glasrohr verschlossen, 
die beiden Rohre tragen je einenStrich, und das Volumen desGefäßes vom 
oberen zum unteren Strich wird genau ermittelt. Auf das untere Rohr 
wird ein Gummischlauch 
mit Quetschhahn ange- 
bracht. Man füllt das Ge- 
fäß mit Wasser bis zum 
oberen Strich, verbindet das 
Rohr o mit dem Ableitungs- 


N i rohr a des Absorptionsge- 
faBes und reguliert mit Hilfe 
des Quetschhahnes die Ge- 
schwindigkeit der Entlee- 
7 rung der groBen Pipette und 
somit diejenige des Luft- 
stromes. Die Luftdurchlei- 
tung wird beendet, sobald 
— I F das Wasserniveau den un- 
; teren Strich am Ausfluß- 
rohr « erreicht hat. Dieses 
Wasservolumen betrug in 
unseren Versuchen immer 
Abb. 3. Abb. 4. 

Pipettenähnliches Gefäß. Titrationskôlbchen. 11,3 1. 
Nach Beendigung der 
Luftdurchleitung wird das untere Ende des Absorptionsgefäßes mittels 
des daran angebrachten Kautschukstopfens mit einem auf der Abbil- 
dung nicht dargestellten speziell eingerichteten kleinen Gefäß verbunden 
und das AbsorptionsgefäB ohne CO,-Zutritt entleert. Nachdem der 
Niederschlag von Bariumkarbonat sich abgesetzt hat, füllt man 50 ccm 
blanker Barytlösung in das Titrationskélbchen um, und zwar ebenfalls 
ohne CO,-Zutritt. Wir verzichten auf die ausführliche Beschreibung 
dieser Kunstgriffe, da diese bereits von verschiedenen Forschern in ver- 
schiedenen Modifikationen verwendet worden sind. Die Titration erfolgt 
mittels der auf 0,01 cem graduierten und kalibrierten Büretten ohne 
CO,-Zutritt, wie es Abb. 4 zeigt. Das Rohr F wird mit Natronkalk be- 
schickt. Beim Einhalten sämtlicher soeben geschilderten Kautelen 
stimmen gleichzeitig mit zwei Apparaten ausgeführte Luftanalysen bis 
auf 0,02 mg überein. Zu je einem Assimilationsversuch benutzt man 
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zwei Apparate: der eine Apparat dient zur Ermittelung des CO,-Gehaltes 
der atmosphärischen Luft, der andere Apparat zeigt den CO,-Gehalt der 
Luft nach dem Durchstreichen der Assimilationskammer mit dem darin 
eingeschlossenen Laubblatt an. Die Geschwindigkeit des Luftstromes 
muß in beiden Systemen eine und dieselbe sein, was auch ohne jede 
Schwierigkeit erreicht werden kann. Es ist nicht statthaft, nur eine Luft- 
analyse täglich auszuführen, da der CO,-Gehalt der Luft sich innerhalb 
weniger Stunden bedeutend verändern kann, wie es bereits LUNDEGARDH ! 
mit Nachdruck betonte. 


Aus obiger Beschreibung des Bazyrınaschen Apparates ist zu er- 
sehen, daß dieser namentlich beim Arbeiten im Freien gute Dienste 
leisten kann. Für große Blätter verwendeten wir jedoch den Apparat von 
Brown und EScomBE®?. Dieser Apparat ist nur bei einer sehr großen 
Luftstromgeschwindigkeit brauchbar und erfordert die Anwendung der 
Wasserstrahlluftpumpe und der Gasuhren. Wir benutzten aber die 
günstige Gelegenheit, im Freien unter den normalen Laboratoriums- 
verhältnissen arbeiten zu können. Dies wurde dadurch ermöglicht, 
daß der innere, mit verschiedenen Pflanzen bewachsene Hofraum 
unseres Laboratoriums in Peterhof mit Wasserleitung versehen ist. 
Die Gasuhren konnten in einem mit dem Hofraum unmittelbar kommuni- 
zierenden Zimmer untergebracht werden, wo sie sowohl vor Regen als 
vor schroffem Temperaturwechsel geschützt waren. Bezüglich der Einzel- 
heiten der Handhabung des Apparates von Brown und EscomBE muß 
auf die Originalmitteilung der genannten Forscher verwiesen werden. 
Dieser Apparat lieferte Analysenergebnisse, welche mit denjenigen voll- 
kommen übereinstimmten, die wir mittels des Bazyrinaschen Apparates 
erhielten. Die doppelte Titration nach der Brownschen Methode ist zwar 
an und für sich weniger genau als die einfache Titration der Barytlösung 
nach der Bazyrtnaschen Methode; da man aber in jenem Falle immer 
größere absolute Mengen zu bestimmen hat, so sind die relativen Fehler 
der beiden Methoden ungefähr dieselben. Nach unseren Erfahrungen 
sind die Methoden von LuNDEGARDH (a. a. O.) weniger genau. Die 
Schattenseiten der LunpEGARDHschen Methoden sind: Die CO,-Absorp- 
tion an der Oberfläche der Barytlösung, wobei eine lästige Haut von 
Bariumkarbonat entsteht, besonders aber die zu kurze Exposition, die 
nur wenige Minuten dauert, falls man die oben angegebene Geschwindig- 
keit des Luftstromes herstellen will. Es ist nicht möglich, hier auf diese 
Frage näher einzugehen ; wir verweisen daher nur auf eine früher ver- 


1 LUNDEGÄRDH, H.: Der Kreislauf der Kohlensäure in der Natur. 1924. 
2 Brown, H. T. and Escomse, F.: Proc. of the Royal Soc. of London (B) 
76, 29. 1905. Der Apparat ist abgebildet in KostytsonEws Pflanzenphysiologie 


1, 117. 1926. 
46* 
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öffentlichte Mitteilung des einen von uns!, deren Befunde zeigen, daß 
bei einer 4—5 Minuten dauernden Exposition sogar bedeutende Schwan- 
kungen der Größe von CO,/O, zu verzeichnen sind. Im Verlaufe einer 
so kurzen Zeit erweist sich also der gesamte Gaswechsel als nicht ba- 
lanciert. 

In der oben angeführten Mitteilung von KostYTscHhew, BAZYRINA und 
WAssILIEFF wurde dargetan, daß man bei einer genügenden Luftstrom- 
geschwindigkeit nach der Methode der direkten CO,-Bestimmung die- 
selben Ausbeuten der Photosynthese erhält, wie nach der Sacusschen 
Blatthälftenmethode. Dieses Ergebnis wurde nunmehr durch zahlreiche 
neue Versuche bestätigt. In einigen Fällen erhält man ganz gut über- 
einstimmende Resultate, wie es z. B. aus den Assimilationskurven 
15b, 19b, 23b zu ersehen ist. Zuweilen sind jedoch erhebliche Unter- 
schiede zwischen den Resultaten der beiden Methoden zu verzeichnen, 
und zwar erhält man sogar in einigen Fällen größere Assimilationsaus- 
beuten nach der Methode der Luftdurchleitung als nach der Blatthalften- 
methode. Dies ist wohl auf folgende Weise zu deuten: Findet die 
Ableitung der Assimilate aus dem Blatt mit einer Geschwindigkeit statt, 
die derjenigen der Photosynthese proportional ist, so unterscheidet sich 
die Blatthälftenmethode von der Methode der direkten CO,-Bestimmung 
nur durch geringere Empfindlichkeit und Genauigkeit. Ist aber die Ge- 
schwindigkeit der Stoffableitung bedeutend größer als diejenige der 
Photosynthese, so kann letzterer Vorgang nach der Blatthälftenmethode 
unter Umständen überhaupt nicht entdeckt werden, selbst unter Ver- 
wendung der verdunkelten Blätter, die als Kontrolle der Stoffableitung 
dienen sollen. Sämtliche Bestimmungen der Assimilationsintensität nach 
der Blatthälftenmethode hat Frl. A. Ermowa ausgeführt, der wir dafür 
zu verbindlichstem Dank verpflichtet sind. 


Im vergangenen Sommer haben wir vor allem den Tagesverlauf der 
Photosynthese verschiedener Pflanzen unter verschiedenen Verhältnissen 
untersucht. Die früher nach der Blatthälftenmethode ausgeführte orien- 
tierende Arbeit von KostyTscHhew,;, KUDRIAVZEWA, MoIssEIEwA und 
SMIRNOWA? zeigte, daß die Photosynthese der Landpflanzen im feuchten 
und milden Küstenklima von Peterhof in erster Linie nicht durch me- 
teorologische Faktoren, sondern durch innere Ursachen beeinflußt wird. 
Die maximale Intensität der Photosynthese wird unter diesen Verhält- 
nissen oft bereits am Vormittage erreicht. Dieses Resultat wurde durch 
genaue CO,-Bestimmungen im Luftstrome nicht nur bestätigt, sondern 
auch bedeutend ergänzt. 

1 KosrtyrscHew, S.: Ber. d. dtsch. botan. Ges. 89, 319. 1921. 


2 KoSTYTSCHEWw, S., KUDRIAVZEwWA, M., Morsserewa, W. und Surrnowa, M.: 
Planta 1, 679. 1926. 
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Vor allem zeigte es sich, daß die CO,-Assimilation der untersuchten 
Pflanzen in einem höchst unregelmäßigen Tempo vor sich geht, wobei 
der Einfluß der Temperatur und Luftfeuchtigkeit keine große Rolle spielt. 
Die Unabhängigkeit der Assimilationsintensität von den Schwankungen 
der Temperatur und Feuchtigkeit fällt bei Durchmusterung aller unserer 
Assimilationskurven in die Augen. Es ist jedoch ausdrücklich zu betonen, 
daß dieses Verhalten bei anderen klimatischen Verhältnissen, nament- 
lich aber in trockenen Gegenden, nicht besteht. Im trockenen Steppen- 
klima wird vielmehr die CO,-Assimilation in erster Linie von den me- 
teorologischen Faktoren reguliert. 

Der Tagesverlauf der Photosynthese ist bei den meisten von uns unter- 
suchten Pflanzen außerordentlich unregelmäßig. Oft wird mehr als die 
Hälfte der gesamten Tagesausbeute im Verlaufe einer ganz kurzen Pe- 
riode, zuweilen gar einer halben Stunde erzeugt. Dies ist besonders deut- 
lich aus den Ergebnissen der VersucheIB, 12A, 26B, 29A und auch aus 
vielen anderen zu ersehen. Diese Beobachtung ist bemerkenswert, da 
sie beweist, daß, entgegen der weit verbreiteten Ansicht, der vermeint- 
liche CO,-Mangel in der Atmosphäre auf die Photosynthese kaum limi- 
tierend einwirken dürfte. Die Tatsache, daß die normale Tagesausbeute 
innerhalb weniger Stunden erzeugt werden kann, macht vielleicht die 
rätselhafte Beobachtung begreiflich, daß die Pflanzen der trockenen 
Standorte in Südrußland ihre Spaltöffnungen nur in den frühesten Vor- 
mittagsstunden offen halten, wodurch aber die normalen Ernten der 
nämlichen Pflanzen nicht herabgesetzt werden. 

Im allgemeinen wird der Tagesverlauf der Photosynthese bei den von 
uns untersuchten Pflanzen entweder durch eine eingipfelige oder durch 
eine zweigipfelige Kurve dargestellt. Bei Beta vulgaris, Lappa major und 
Rumezx crispus waren unter den in dieser Gegend herrschenden äußeren 
Verhältnissen nur eingipfelige Kurven zu verzeichnen, bei anderen Pflan- 
zen haben wir dagegen sowohl eingipfelige als zweigipfelige Kurven wahr- 
genommen. Die geringste Assimilationsintensität fällt gewöhnlich in die 
ersten Nachmittagsstunden. Diese Erscheinung ist keineswegs auf die 
übermäßige Hitze zurückzuführen, da sie auch bei trübem Wetter 
eintritt. Wir halten die Erklärung für wahrscheinlich, daß hier eine 
Hemmung der Photosynthese durch Anhäufung der Assimilate in den 
Blättern zustande kommt, und behalten uns vor, diese Annahme ex- 
perimentell zu prüfen. 

Die soeben ausgesprochene Ansicht steht im Einklange mit einer 
anderen Beobachtung, daß nämlich die Tagesausbeute unserer Pflanzen, 
oft aber auch die maximale Assimilationsintensität in diffusem Lichte 
und gar bei trübem Wetter meistens nicht geringer ist als im direkten 
Sonnenlichte, obgleich von einer Überhitzung der Blätter während der 
Exposition bei milder Temperatur und sehr großer Geschwindigkeit des 
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Luftstromes kaum die Rede sein konnte. Man vergleiche hierzu die Re- 
sultate der Versuche 1, 4, 7, 14, 15a, 19, 20, 28 u. a. 

Eine héchst merkwiirdige Erscheinung, die durch mehrere sich gegen - 
seitig kontrollierenden Beobachtungen außer Zweifel gestellt wurde, be- 
steht in folgendem : In einigen Fällen tritt unter den günstigsten äußeren 
Verhältnissen nicht nur völlige Sistierung der Photosynthese ein, sondern 
es erfolgt eine sehr ausgiebige CO,-Ausscheidung, die mit der Atmung 
offenbar nichts zu tun hat. Die Intensität der Atmung erreicht nur in 
Ausnahmefällen 3 mg pro Quadratdezimeter in 1 Stunde, meistens atmen 
die Blätter 0,5—2 mg pro Quadratdezimeter in 1 Stunde aus. Hingegen 
scheiden dieselben Blätter im vollen Tageslichte, und zwar oft unmittel- 
bar nach einer intensiven CO,-Assimilation, 15—20 mg CO, pro Quadrat- 
dezimeter in 1 Stunde aus, was der maximalen Intensität der CO,-Assi- 
milation gleichkommt. Außerdem verläuft die Atmung in Dunkelheit 
recht gleichmäßig, wie es z. B. aus dem Versuch 20 zu ersehen ist; die 
plötzliche CO,-Ausscheidung im Lichte erreicht aber schnell ein Maxi- 
mum, hört alsbald auf, und nicht selten tritt dann wiederum eine inten- 
sive CO,-Assimilation ein. Dieses Verhalten zeigt, daß die genannte 
CO,-Ausscheidung keine abnorme pathologische Erscheinung ist. Auch 
äußerlich wurden keine krankhaften Symptome an den in Frage kommen- 
den Blättern wahrgenommen. Die Wirkung des direkten Sonnenlichtes 
hat mit dieser CO,-Ausscheidung nichts zu tun, wie es u. a. aus dem 
Versuch 11 hervorgeht. 

Diese überraschende Beobachtung bedarf wohl noch einer eingehen- 
den Untersuchung, die wir im nächsten Sommer auszuführen gedenken. 
Es hat den Anschein, als ob die plötzlich eintretende ausgiebige CO.- 
Ausscheidung namentlich nach einer reichlichen CO,-Assimilation prä- 
gnant zum Vorschein kommt. Sie konnte daher von den früheren For- 
schern auf diesem Gebiete nicht entdeckt werden, da die normale Inten- 
sität der CO,-Assimilation in ihren Versuchen auch annähernd nicht 
erreicht und der gesamte Vorgang der Photosynthese im Verlaufe des 
ganzen Tages nie verfolgt worden war. 

Es ist vielleicht die Annahme nicht unwahrscheinlich, daß die nach 
WILLSTAETTER und STOLL! vom Chlorophyll gebundene Kohlensäure bei 
Sistierung der Photosynthese freigemacht wird, zu CO, und H,O zer- 
fällt und CO, als Gas entweicht. Eine andere, ebenfälls mögliche Er- 
klärung besteht darin, daß durch übermäßige Anhäufung der Assimilate 
in den Chloroplasten die Adsorptionskonstante verändert wird und das 
von den Chloroplasten adsorbierte Kohlendioxyd aus den Blättern her- 
ausdiffundiert. Nach den Ausführungen O. Warsurcs? ist die Photo- 


1 WiLLSTAETTER, R. und Stott, A.: Untersuch. über Assimil. d. Kohlensäure 


S. 228. 1918, 
2 WARRBURG, O.: Biochem, Zeitschr. 100, 230. 1919; 108, 188. 1920. 
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synthese ein kapillarchemischer Vorgang; andererseits haben sowohl 
WILLSTAETTER und STOLL! als SPoEHR und Mc Ge? dargetan, daß die 
Blattsubstanz bedeutende CO,-Mengen in Abwesenheit der Photosyn- 
these absorbieren kann. 


Bleibt die Frage nach der Ursache einer so ausgiebigen CO,-Aus- 
scheidung noch offen, so kann man jedoch bereits jetzt den Schluß ziehen, 
daß die in Assimilationsversuchen häufig eingeführte Korrektur auf 
Atmung, sowie der Begriff selbst des Kompensationspunktes ungenügend 
begründet sind. Von einem Kompensationspunkt kann unter natürlichen 
Verhältnissen schon deshalb kaum die Rede sein, weil die Atmung gleich- 
mäßig vor sich geht, indes die Intensität der Photosynthese auBerordent - 
lich große Schwankungen aufweist. 


In einigen Fällen haben wir das Verhalten der Spaltöffnungen mittels 
F. Darwıns Porometer studiert. Es zeigte sich, daß die Schwankungen 
der Assimilationsintensität manchmal mit der Weite der Spaltöffnungen 
nichts zu tun haben, wie es u. a. Versuch 29 deutlich zeigt; in anderen 
Fällen war eine Analogie zwischen dem Verhalten der Spaltöffnungen 
und dem Tagesverlauf der Photosynthese zu verzeichnen. Dies ist z. B. 
aus dem Versuch 26 zu ersehen. Näheres über das Verhalten der Spalt- 
öffnungen findet man in den Protokollen der Versuche 18, 19, 25, 26, 
28,29. Hierbei ist wohl zu beachten, daß porometrische Beobachtungen 
selbstverständlich nicht an denselben Blättern gemacht wurden, die zu 
Assimilationsbestimmungen dienten. Die Versuchsresultate zeigten deut- 
lich, daß die Bewegungen der Spaltöffnungen in unserem Falle ebenso- 
wenig wie die Intensität der Photosynthese von den meteorologischen 
Faktoren abhängen. Wir nehmen daher an, daß die in unseren Versuchen 
häufigzum Vorschein kommende Hemmung oder gar vollständige Einstel- 
lung der Photosynthese mitten am Tage nicht durch das Schließen der 
Spaltöffnungen bedingt ist, sondern vielmehr ein entgegengesetztes Ver- 
halten besteht: infolge Aufhörens der CO,-Assimilation und der darauf- 
folgenden Entleerung der Schließzellen werden die Spaltöffnungen ge- 
schlossen ; mit anderen Worten, die Abwesenheit der Photosynthese bei 
voller Beleuchtung wirkt auf die Spaltöffnungen ebenso ein, wie der Ein- 
tritt der Dunkelheit. 

Die Tagesausbeute unserer Pflanzen ist an verschiedenen Tagen sehr 
ungleich. In folgender Tabelle haben wir einige Tagesausbeuten auf 
Grund der mit dem Brownschen Apparat ausgeführten Versuche auf 
1 qdem berechnet. 


1 WILLSTAETTER, R. und Srozz, A,: Untersuch. über Assimil, d. Kohlen- 
säure 8, 226. 1918. 
2 SPOEHR, H. A, und Mc Ges, J.: Science 59, 513. 1924. 
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Versuch Temperatur 
Nr. Pinus wei min. — max. a aes 
1 Alchemilla sp triib _ 67,7 
4 * a à 14,5°— 15,50 54,0 
30 », „ schön 14° —20° 82,8 
unverôff. Pr . veränd. 16,5°— 18° 91,2 
7 Fragaria vesca schén 12,5°— 25° 26,4 
8 ” ” . LE] 14,5°— 220 48,0 
9 ” sé 7 170 — 25,50 54,4 
22 s be “ 140 — 24,50 51,2 
unveröff. a ® me 17,5°— 25,50 46,9 
10 ’ pa = 13,5°— 26,50 80,2 
unveröff. x a triib 16° — 190 108,6 
12 ” ” Regen 16,59 — 20° 46,4 
23 Rumex crispus schön 159 — 270 69,2 
15 er aa triib 15° — 21 91,4 
14 ” ” veränd. 16° — 230 88,8 
24 = > schön 130 — 21° 105,3 
18 Tussilago Farfara CA 13,5°— 23° 80,2 
unveröff. w + ia 16° — 220 45,8 
25 Alisma Plantago sé 17,5°— 240 24,0 
26 Lappa major 2 12,50 — 23,5 114,9 
19 Beta vulgaris trüb 15° — 180 94,8 
20 ” ” schön 13° —200 88,8 
29 ” veränd. 159 —21]0 86,2 





Es ist einleuchtend, daB die spezifische Assimilationsintensität ver- 
schiedener Pflanzen auf Grund dieser Zahlen nicht beurteilt werden kann, 
da selbst verschiedene Exemplare einer und derselben Pflanze an ver- 
schiedenen Tagen sehr ungleiche Ausbeuten liefern. Dies hängt mög- 
licherweise zum Teildavon ab, daß die Entwicklungsstadien der untersuch- 
ten Pflanzen nicht berücksichtigt wurden. Es wird jedoch auch in weiteren 
Untersuchungen kaum gelingen, einigermaßen konstante Werte der Assi- 
milationsintensität verschiedener Pflanzen zu erhalten, da der tägliche 
Verlauf der Photosynthese ganz unregelmäßig ist, wie oben erörtert 
wurde. Es sei hier beiläufig erwähnt, daß die für maximale Assimilations- 
intensität ausreichende Geschwindigkeit des Luftstroms in einzelnen 
Fällen auch in unseren eigenen Versuchen nicht erreicht wurde, was bei 
der großen Zahl der ausgeführten Versuche : kaum zu vermeiden war. So 
ist z.B. der CO,-Gehalt der aus dem Blattbehälter entweichenden Luft in 
den Versuchen 23A,25B, 26A bei maximaler Assimilationsintensität gleich 
etwa 2/; bis !/, desjenigen der atmosphärischen Luft zu derselben Tages- 
zeit. Die maximalen Assimilationswerte sind also in den nämlichen Ver- 
suchen wohl zu niedrig, da die normale Assimilationsintensität nur in dem 
Falle als gesichert gelten kann, wo der CO,-Gehalt der aus dem Blatt- 


ı Um unsere Mitteilung mit Tatsach terial nicht zu überlasten, waren 
wir genötigt auf die Wiedergabe mehrerer gut gelungener Versuche zu verzichten. 
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behälter ausströmenden Luft mindestens 3/, desjenigen der atmosphäri- 
schen Luft beträgt. Wir haben trotzdem die Zahlen der soeben er- 
wähnten Versuche in der vorliegenden Mitteilung wiedergegeben, da das 
Defizit kaum groß sein konnte: dies ist ersichtlich aus dem Vergleich der 
erhaltenen Ergebnisse mit denjenigen der Blatthälftenmethode. 

Überblicken wir die oben besprochenen Resultate unserer Unter- 
suchungen, so kommen wir zum Schluß, daß auf Grund dieser ersten lange 
dauernden Versuche unter natürlichen Verhältnissen mit den von der 
Mutterpflanze nicht abgetrennten Blättern eine neue Vorstellung von 
dem Wesen der Photosynthese entsteht. Vor allem tritt die Bedeutung 
der inneren limitierenden Faktoren in den Vordergrund. Der Assi- 
milationsapparat der Laubblätter ist so mächtig, daß die der Pflanze 
täglich notwendige Menge der Assimilate in ein paar Stunden erzeugt 
werden kann, und zwar bei normalem CO,-Gehalt der atmospärischen 
Luft. Nun scheint es, daß der zeitliche Verlauf einer photochemischen 
Reaktion in der lebenden Zelle nicht reguliert werden kann ; infolgedessen 
kommt es unter Umständen vor, daß unter ganz günstigen äußeren Ver- 
hältnissen Ruhepausen der Photosynthese eingeschaltet werden, da sonst 
die in übermäßiger Menge erzeugten Assimilate keine Verwendung im 
Haushalt der Pflanze finden könnten. Während dieser Ruhepausen findet so- 
gar häufig eine ausgiebige CO,- Ausscheidung aus dem Blatt statt. Es ist also 
ersichtlich, daß eine Revision der geläufigen Ansichten über die Abhängig- 
keit der Photosynthese vom CO,-Gehalt der umgebenden Luft, sowie über 
die Verhältnisse zwischen CO,-Assimilation und Atmung geboten ist. 

Wir beschränken uns vorläufig auf die hier dargelegten Schlußfol- 
gerungen, da wir unsere Untersuchungen nach verschiedenen Richtungen 
hin fortzusetzen gedenken. Die neue Arbeitsmethode hat aber verschie- 
dene andere neue Tatsachen ans Tageslicht gebracht ; infolgedessen sind 
weiter unten die Ergebnisse von 30 Versuchen über den Tagesverlauf der 
Photosynthese ausführlich dargelegt. Aus ihnen wird der Leser mög- 
licherweise noch andere Schlußfolgerungen ziehen, von denen vorstehend 
nicht die Rede war. Die Übersicht wird durch die Assimilationskurven 
erleichtert. 


Versuchsprotokolle. 


Versuch 1. 22. Juni. Alchemilla sp. 
A, Blattfläche 64 gem. Apparat von Brown. 














Durch-| HCl | HCl =! CO mg 4 
f 1. Luft} Kontr. | Versuch assim. pro 

rar De Patins on cheek PRÉ lee in 1 St. 
Veränderlich . . 8555’—11555’ | 291 42,2 36,7 24,1 12,5 
RPS ae 12 —13530’ | 159 20,3 18,45 8,0 8,4 
DR. ‘lire 13035 —15h35 | 211 28,45 | 28,35 0,4 0,3 
at 8), "u ad 2 15544’—17544’ | 211 25,4 27,7 3,1 2,3 
le D 17n55’—19h55’ | 186 31,7 | 29,85 8,0 6,2 
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a co CO, ne CO, mg 
Wetter Exposition Kontr. | Versuch co. = assim. pro 1 
Liter mg mg 2708 adm in 1 St. 
Veränderlich . 8h45’— 935’ 11,3] 6,63 5,95 0,68 10,8 
” . | 10h —10h25’ 11,3] 6,22] 4,03 2,19 20,5 
\ tn to 11240’—12540’ 11,3} 6,22 5,81 0,41 5,7 
Regen . . . . . 1355’ — 14h15’ 11,3] 6,15 6,15 0,00 0,0 
DS Dose 4 lores 17515’—18"20’ 11,3] 6,08 5,81 0,27 3,3 
mn “Me à ci + 20h —21h 11,3] 6,56 6,84 | —0,28 —3,7 








Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb, 5 graphisch dargestellt. 
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Abb. 51. Alchemilla sp.{A Apparat von BROWN. 
BA 


pparat von BAZYRINA. 
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Abb. 6. Alchemilla sp. A Apparat von BROW 


B Apparat von BAZYRINA. 


Versuch 2. 24. Juni. Alchemilla sp. 
A, Biattfläche 45 gem. Apparat von Brown. 














Durch- | HCl HCl P CO mg 

Wetter Exposition gel. Luft] Kontr. | Versuch} Ai. assim. pro 1 

Liter ccm ccm CO: mg qdm in 1 St. 
Hell, diff, Licht 7530’—9h 171 | 21,54 | 21,9 —0,4 —2,9 
Dir, Sonnenlicht . 9h5’ — 10535’ | 154 19,2 18,3 3,9 5,8 
Veränderlich . . | 10n38’—-12h38’ | 177 | 22,6 | 20,5 9,2 10,2 
Dir, Sonnenlicht . | 12545’—14545’ | 179 23,0 24,6 —7,0 —7,8 
” „ . | 14550’— 16550’ | 192 25,0 29,4 —19,3 —21,4 














1 Auf allen Abbildungen ist ¢ die Temperatur und h die relative Luftfeuchtig- 
keit in Prozenten. Auf der Abszisse sind Tagesstunden, auf der Ordinate Milli- 
gramme von CO, angebracht. Eine Ausnahme von dieser Regel bilden Kurven, 
welche. den Vergleich der Methode der Luftdurchleitung mit der Sacusschen 
Blatthälftenmethode illustrieren: hier sind auf der Ordinate Milligramme der ge- 
bildeten Kohlenhydrate abgetragen. Die übrigen Bezeichnungen der Assimila- 


tionskurven entsprechen denjenigen der Versuchsprotokolle. 
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B. Blattfläche 7,.0qem. Apparat von BAzyRINA. 11,3 Liter Luft während je 











einer Exposition. 

Expo- CO: : CO: pn CO; mg 

Wetter Exposition sitions- | Kontr. | Versuch co -  jassim. pro 1 

idauer | mg mg 2 ME dm in 1 St. 
Schön. Diff. Licht | 7530’— 830’ | 1 St. 6,29 5,80 0,49 6,9 
Dir, Sonnenlicht . gh — 950’ 50’| 5,90 5,08 0,82 14,0 
à Fr 10h30’— 11520’ 50’| 6,12 5,52 0,60 10,2 
u sé 12h —-12550’ 50’ | 5,74 5,14 0,60 10,2 
5 . | 13530’—14515’ 45’| 5,24 5,47 —0,23 —4,3 
Schön. Bl. im Sch. | 15510’—16515’ |. 65’| 5,96 5,63 0,33 4,3 
$9 5» » ss | 17530’—18h30’ | 1 St. 6,56 5,96 0,60 8,5 
99 5 95 | 18550’—1950’ | 1 St. 6,77 6,72 0,05 0,7 
„ 5» » „| 20520’—2120’ | 1 St. 7,27 7,66 —0,39 —5,5 

















Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb. 6 graphisch dargestellt. 


Versuch 3. 27. Juni. Alchemilla sp. 


A, Blattfläche 45 gem. Apparat von Brown. 























Durch- HCl HCI CO: mg 

Wetter Exposition Jet Luft} Kontr. | Versuch a assim. pro 1 

Liter ecm cem 2™g |qdm in 1 St. 
Schön. BL im Sch.| 6°55’— 825’ | 146 18,1 | 17,85 1,1 1,6 
Dir. Sonnenlicht . | 8»35’—1055’ 141 18,2 | 16,9 5,7 8,4 
os > 10510’—11h40’ | 145 19,7 | 17,7 8,8 13,0 
bs à 11545’—13"15’ | 154 21,1 | 20,2 3,95 6,0 
ss iis . | 13520’—14450’ | 137 16,7 | 16,2 1,5 3,3 
Schön. Bl. im Sch. | 14557’—16h30’ | 162 20,7 | 20,55 0,44 1,0 
‘i 5» »» »» | 16237’—18"7’ 124 15,6 | 17,85 | —9,86 —14,6 
er 5» » » | 18h15’—20h 157 20,8 | 21,8 —2,2 —3,3 





B. Blattfläche 7,5 gem. Apparat von BazyRina. 


11,3 Liter Luft während je 
































einer Exposition. 
Ex- | Luft- 
co | co CO mg 
Wetter Exposition u Kontr. Vers. on = assim. pro 1 
dauer | Schatt. ma mg een in 1 Bi. 
Schön. Bl. im Sch.| ‘7h — 8 60’ | 159 16,2315,41| 0,82 10,9 
Dir, Sonnenlicht . | 8®30’— 9530’ | 60’ | 16° |5,52]4,92] 0,60 8,0 
$s se . | 10h —10n30 | 30’ | 16,5°15,65]5,15] 0,50 13,3 
s se 11530’—12525’ | 55’ | 170 |5,9615,36| 0,60 8,7 
» 9 . | 13h —14h 60’ | 19° |5,9014,70| 1,20 15,9 
Schön, Bl. im Sch. | 14530’—15"30’ | 60’ | 19,50 16,5615,90| 0,66 8,8 
„ on ss ha ae 60’ | 20° 16,2916,01| 0,28 3,7 
” ’ »» » 17530’—18530’ 60’ 18° 6,56 6,56 0,00 0,0 
LE] » 99 » 195 — 20h 60’ 15,5° 7,27 7,00 0,27 3,6 
Die Ergebnisse dieses Versucher sind auf Abb. 7 graphisch dargestellt. 
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Versuch 4. 26. Juli. Alchemilla sp. 
4. Blattfläche 25 gem. Apparat von Brown. 








u. me venu te a 
Wetter tr. | Versuch a “ 1 
Liter ecm = 00, mg alge hy 
es pri ig $545’—11545’ | 279 | 36,45 | 34,2 9,9 13,2 
EEE, Dr à 11550’— 14550’ | 258 | 32,2 | 31,95 1,1 1,6 
Regen. . . , . .| 15 —18" 231 | 31,2 | 31,95 | —2,0 —2,8 
Ds danse 1843’ — 2033’ | 180 | 28,2 | 27,15 4,5 6,0 

















B. Zwei Blätter: a. Blattfläche 12,5 gem; b. Blattfläche 13,0 qcm. Apparat von 
Bazykına. 11,3 Liter Luft während je einer Exposition. 

Tem- ; ‘ 

Wetter Exposition pera- my r - Ass | Am.b mung — “ha 

tur | mg | mg} mg | ™ mg |18t. mgl1St. mg 

Trüb . | 10555’—11h27’ = 32’ |14,5°15,1715,2415,10/—0,07| 0,07 | —1,0 1,0 
» «+ 112h43—13n17 = 34’ |16,2°15,3814,89/4,48| 0,49) 0,90! 6,9! 12,1 
» + |15h14’—15547’ = 33° 17,5°15,5215,5215,32| 0,00! 0,20}; 0,0! 2,8 

Regen | 16h53’—17533’ = 40’ |17,8°15,9315,9315,93| 0,00! 0,00! 0,0! 0,0 
i 19h45’—20h17’ = 32’ |15,50 15,45] 5,86] 5,86 | —0,41| —0,41 | —6,1 | —5,9 

Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb, 8 graphisch dargestellt. 


Versuch 5. 30. Juli. Alchemillasp. Blattfläche 11,0 gem. Apparat von BAZYRINA. 
11,3 Liter Luft während einer Exposition. 






































- CO: CO: Ass, | COz ass. 
Wetter Exposition empe- | Kontr. |Versuch | CO: = 
ratur si 1 qdm 
ad ad mg | in 18t. 





Schön. Schatten . | 8h40/— 9545’ = 65’| 14° 6,76 | 6,83 | —0,07 0,5 
Dir. Sonnenlicht . | 10"14’—10"45’ = 33’| 18,4°| 6,00 | 6,00 0,00 0,0 




















.. bs . [11 —11538’ = 38’ | 19° 5,38 | 5,10 0,28 4,0 
se se . | 12h25’— 12553’ = 28 | 19,40 | 5,65 | 5,10 0,55; 10,9 
.. bo . | 13h12’—13h52’ = o 19,70 | 5,24 | 5,03 0,21 2,7 
Schön. Schatten . | 1452’ —14531’ = 29 | 22,50 | 5,17 | 4,76 0,41 7,6 
+ ,, . | 14242’—15"16’ = 34’ | 23,20 | 5,58 | 5,03 0,55 8,7 
Pr ” . | 15536’—-16610’ = 34’ | 23,80 | 6,34 | 6,27 0,07 1,1 
os pes . | 16245’—1719’ = 37’ | 23,50 | 6,55 | 7,31 | —0,76 | —12,1 
5, 99 . | 17231’—18 7’ = 36 | 20,50 | 7,45 | 8,00 |—0,55| —8,2 
5 18538’—19" 7’ = 29’ | 18,60 | 6,83 | 7,24 |—0,41| —7,6 


Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb. 9 graphisch dargestellt. 


Versuch 6. 15. August. Alchemilla sp. Blatt a: Fläche 22 gem; Blatt b: Fläche 
25 qem. Apparat von Bazyrina. 22,6 Liter Luft während je einer Exposition. 





CO a [co, b 

CO» co alco b 
Wetter Exposition LE Pas eked (EE ln 
e nr à jme | me [se | 1st. 





Trüb . | 7530’— 8552’ 82’ +16° |11,83| 9,71] 9,98) 2,12/ 1,85] 7,0} 5,0 
> «| 9B12’—11" 108’ | 17,19 | 12,31} 9,50| 9,23 | 2,86 | 3,08 | 7,3) 6,8 
5» + | 115356’—1250’ = 75’ |18° |11,42| 9,30| 9,02|2,12|2,40| 7,6| 7,7 
5» + | 14n45’—-16445° = 120° |19 |12,03| 9,09| 8,74 | 2,94 | 3,29 | 6,6 | 6,6 

17520’—18547’ = 87’ | 18,20 | 12,44 | 10,87 | 11,62 | 1,57 | 0,82 | 5,0 | 2,2 

Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb. 10 graphisch dargestellt. 
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Versuch 7. 29. Juni. Fragaria vesca. 
A, Blattfläche 55,5 gem. Apparat von Brows. 











eg HCl HCl CO ass. 

Wetter Exposition gel. Luft] Kontr. | Versuch CO, assim. pro 1 qdm 
Liter | cem cem mg in 1 St. 
Schön. Blatti. Sch,| 5n20— 7520’ | 217 28,8 | 27,75 4,6 4,1 
Dir. Sonnenlicht . | 7527’— 9527’ | 198 | 26,6 | 25,05 3,45 6,2 
e 4 .| 9231’—11531’ | 216 | 29,1 | 27,5 7,0 6,3 
2 a . | 11236’—1336’ | 180 | 22,3 | 22,8 —2,2 —2,2 
pe: 3 . | 13h45/— 15h45 | 190 | 23,5 | 24,0 —2,2 —2,1 
Wolken . . . . . 15550’—17"50’ | 195 | 26,0 | 25,8 0,8 0,7 
i SSS 18 —20h 205 | 26,3 | 26,2 0,1 0,0 
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Abb. 7. Alchemilla sp. A Apparat von BROWN. Abb. 8. Alchemillasp. A Apparat von BROWN. 
B Apparat von BAZYRINA. Ba und Bb Apparate von BAZYRINA. 
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Abb. 9. Alchemilla sp. Apparat von BROWN. Abb. 10. Alchemilla sp. a und b Apparate von 
BAZYRINA. 
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B. Blatttläche 10,0 gem. Apparat von Bazyrina. Ganz junges Blatt. 11,3 Liter 












































Luft wahrend je einer Exposition. 

CO, | CO CO, | CO, ass. 

Wetter Exposition er à Piel ‚um mo: St. 

mg mg mg jund 1qdm 
Ge. sion - 5h15’— 6520’ = 65’ | 12,50 7,11 | 7,31 |—0,20| —1,8 
Dir, Sonnenlicht 7h — gb = 60'/ 15° 6,42 | 6,29} 0,13 1,3 
= be . | 8230’— 9530’ = 60’) 15—17° |6,15|5,60| 0,55 5,5 
a. be 10" —11h = 60’| 18—20° [5,54/5,47| 0,07 0,7 
a be 11537’—1250’ = 73’ | 21° 5,81 | 5,26] 0,55 4,5 
a. de . | 14h35°— 15550’ = 75’ | 24—25° |6,56|5,74| 0,82 6,5 
Schön. Blatt i. Sch. | 16645’— 17545’ = 60’ | 21,5—18° | 6,49| 6,22| 0,27 2,7 
in 5 os 99 [18h —186657’ = 57’| 17—16° |6,42| 6,36) 0,06 0,6 
a » on » 119225 20025 = 60’ | 15—14,5° | 6,56 | 6.49| 0,07| 0,7 

Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb. 11 graphisch dargestellt. 
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Abb. 11. Fragaria vesca. A Apparat von BROWN. 
B Apparat von BAZYRINA. 


Abb. 12. Fragaria vesca. ‘Apparat von BROWN. 


Versuch 8. 1. Juli. Fragaria vesca. Blattfläche 55,5 gem. Apparat von Brown, 








Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb. 12 graphisch dargestellt. 























Durch- | HCl | HCI | co, |COsass. 

Wetter Temperatur Exposition el.Luft| K. | Vers. | ass. md 

Liter | ccm ecm mg 1 qdm 
in 1 St. 

Schôn. Blatti. Sch. | 14,5—150 | 6555’— 8555’ | 177 |21,2122,65| 2,0|—1,8 
Dir. Sonnenlicht . | 16—17° gh —ııh 175 |23,9 | 21,0 12,7| 11,4 
a 2. . | 18—19,5° | 115 5°— 13h 5° | 211 | 26,7/ 27,6 | —3,9 | —3,5 
se ia . | 21—22° 13510’—15"10’ | 185 | 25,0} 22,2 12,3} 11,1 
Schön. Blatt i. Sch. | 22—18,5° | 15225-17225" | 168 | 24,9} 22,5 10,5| 9,4 
pm o> 93 » 118—15,50 | 17230’—19530’ | 181 | 28,6) 28,2 1.7 1,5 
he 55 ss » 1156,5—140 | 19235 —21h 138 | 22,6) 23,5 | —4,0| —3,6 
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Versuch 9. 5. Juli. Fragaria vesca, Blattfläche 55,5 gem. Apparat von BROWN. 























Durch- | HCl | Hel | co, [O28 

Wetter Temperatur Exposition gel. Luft} K. | Vers. | ass. pro 

Liter |cem | cem | mg |! dm 
in 1 St. 
Schön, Blatti.Sch.| 17—17,50) 5h — 7h 190 | 25,1 | 25,35 | —1,1 | —1,0 
de » » 118,2—19,70| 7h 5’— 9h 5° | 186 |24,3123,55| 3,3| 3,0 
Dir, Sonnenlicht . |20,5—21,5°| 9510’—11510’ | 182 |123,7122,35| 5,9| 5,4 
Diinne Wolken . . |22,6—25° |11515’—13515’ | 188 |24,0122,8 5,2 4,7 
pe » + «+ | 2525,50] 13h20/— 15h20" | 194 | 25,0) 24,3 3,11 2,8 
Schön. Blatti. Sch. |22,4—20° | 15530’—17530’ | 184 |26,0| 23,8 9,4! 85 
pr bo Sg) es 20—19,5°| 1740°—19h40’ | 182 | 32,3] 31,3 4,2 3,8 








Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb. 13 graphisch dargestellt. 


























Abb.13. Fragaria vesca. Apparat von BROWN. 
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Abb. 14. Fragaria vesca. Apparat von BROWN. 
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Versuch 10. 13. Juli. Fragaria vesca. Blattfläche 76 gem. Apparat von Brown. 





























Durch-| Hel | Hel | co, |COsass. 
Wetter Temperatur Exposition gel. Luft} K. Vers. | ass. = 

Liter ecm cem mg & = 

n 1 St. 
Schön, Blatti. Sch, [13,5—14,50| 4530’— 6530’ | 184 |35,3 134,2 | 4,8| 3,1 
Dir, Sonnenlicht . | 19—20,5°} 8540’—10540’ | 192 | 27,6 |25,05111,2| 6,3 
oe sd . 122,5 — 23,50] 10545’—1245’ | 199 | 27,5 | 26,4 4,8| 3,1 
Pr ns . | 24—250 |12n50/—14n50 | 182 | 25,4 |24,45| 4,2| 2,7 
Schön, Blatti.Sch, | 26° 14h53’— 16553’ | 165 |24,6 | 20,85 | 16,4 | 10,7 
pm 55 » » 126,5—250 | 172 18h25’ | 123 | 19,65 | 17,4 9,9! 9,2 


Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb, 14 graphisch dargestellt. 


Versuch 11. 14. Juli, Fragaria vesca, Blattfläche 77 gem. Apparat von Brown. 
































Dureb- | mcı|mcı | co, [Or 

Wetter Temperatur Exposition gel. Luft} K. |Vers.| ass. md 

Liter |cem|cem| mg |, 5 st. 

Schön. Blattim Schatt. | 24—25,5°|11535’—1335’| 173 [21,1 18,6) 11,0 A | 
Dir. Sonnenl. Bl, unter 

Papierschirm . . 126,5—270 |13555’—1"555’| 182 |24,9125,5 —2,6 | —1,7 

Desgl. 26,5— 25,50] 16520’—18"20’| 162 25,2 13 3,9 2,3 


Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb. 15 graphisch dargestellt. 
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Versuch 12. 19. August. Fragaria vesca. Blattfläche 55 gem. Apparat von Brown. 





























Abb. 15. Fragaria vesca. Apparat von BROWN. 
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Abb. 17. Fragaria vesca. 
Apparat von BROWN. 





























Durch-| Hcı | Hcl | co, |C0: ass. 
Wetter Temperatur Exposition Luft} K. | Vers. | ass. | Pro 
Liter ecm ccm mg 1 adm 
in 1 St. 
Regen ..... 16,5—17° | 8510’—10510’ | 185 | 22,00/ 21,15] 4,0| 3,6 
D 1727. 87 17,5—19 | 10515’—12"15’ | 206 | 24,7 | 24,0 3,3] 3,0 
Bd PATE Ze 20° 12520’—1420’ | 189 |24,0 | 20,7 |15,5| 14,1 
Trüb . eo... 14h24’—16h24’ | 204 |27,0 | 26,4 2,8| 2,5 
Dünne Wolken. . 16h32’—18h32’ | 195 |26,2 | 26,2 0,0! 0,0 
Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb. 16 graphisch dargestellt. 
En" t 
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Abb. 16. Fragaria vesca. Apparat von BROWN. 
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Abb. 18. Rumex crispus. Apparat von BROWN. 


22,6 Liter Luft während je einer Exposition. 


Versuch 13.26. August. Fragaria vesca. Blattfläche 18qem. Apparat von BAZYRINA. 














Die Ergebnisse dieses Versuchs sind au 

















CO: CO: CO: ass. 
Tempe- K. | Vers. CO; ass. ro 1 qdm in 
Wetter dites Exposition si mg p - = 

Dauerregen . 16,50 | 9h 3’—1049’ = 106’ |13,74/12,65} 1,09 3,4 
od 170 | 10®53’—1227’ = 94’112,79/12,10| 0,69 2,4 

on 170 | 12530’—13533’ = 63’112,72112,10| 0,62 3,3 

9s 16° | 13538’—15518’ = 100’ |13,20)13,74| —0,54 —1,8 

9s 16° | 15h27 17h10’ = 103’ |12,99/13,68| —0,69 —2,2 

sé ü 16° | 17530’—19" 5’ = 95’ |12,65/14,91| —2,26 —7,9 


f Abb. 17 graphisch dargestellt. 
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Versuch 14. 1. August. Rumezx crispus. Blattfläche 104,6 qem. Apparat v. Brown. 


























je La Hel | Hci | CO, | CO, ass. 

Wetter Temperatur Exposition Luft} K. | Vers. | ass. |pro 1qdm 

cem | ccm | mg | in 1 St. 
Himmel bedeckt . 16—18° 4h45’— 6545’| 236 132,8 [31,5 | 5,7 2,5 
» Pr 19,5—21° 6550’— 8550’| 215 127,7 124,6 |13,6| 6,5 
Veranderlich. . 20,5—21,50 | 9h 5’— 11h 5’| 227 128,8 [23,1 |25,0| 12,0 
Ban: :5.:-56 22,5—21° 11515’—1315’ | 245 132,6 |29,25) 14,7 7,1 
ot Od) + Ta 20—18,5° | 13h20’—15h20’ | 226 28,55|24,75 16,7 8,0 
Schön, Blatti.Sch, | 23—20° | 15h25’—17h25’| 178 121,9 |18,75/13,8| 6,6 
ör is, u 20—1% 17530’—19430’ | 217 |30,95|27,75| 14,0 6,7 





Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf der Abb, 18 graphisch dargestellt. 


Versuch 15. 27. Juli. Rumex crispus. 
A, Blattfläche 143qem. Apparat von Brown. 





























Durch- | HCl | HCl | CO, | CO: ass. 
Wetter Temperatur Exposition gel. Luft} K. | Vers. | ass. |pro 1qdm 
Liter | cem | cem | mg | in 1 St. 
15—16° 4h35’— 6h35’| 194 | 27,7 |26,85| 3,7 1,3 
Himmel bedeckt . | 16,5—15° 6540’— 8h40’| 179 | 24,5/21,15) 14,7 3,5 
Se 18° 8545’—10545’| 195 | 25,9/19,8 |26,8| 9,4 
rs R 18,5—20° | 10550’—12550’| 189 |25,2/15,75j40,7| 14,2 
Pa on 21—20° |13h —15h 183 |25,5|19,65| 25,91 9,0 
; Pr 20—19,5° | 15515’—17515’| 195 | 27,3/23,1 | 18,4 6,4 
u 5 19—16° | 17525’—19h25’| 174 | 25,6/25,35| 1,0} 0,3 





























A Methode von Browy. 


Abb. 19. a Rumex crispus. Apparat von BROWN. b Rumex crispus. 
B Methode der Blatthälften. 


B. Blattfläche 300 gem. Sacussche Blatthalftenmethode. 























Gewichtszu- | Gewichtsab- Agile, 108 
Wetter exnostion [eee mens) Astin | prot adm 
ing in g 
Himmel bedeckt . . . 6h— gh 0,044 0,000 0,044 4,8 
- F 9h 12h 0,067 0,047 0,114 12,7 
se ” 12h—15h 0,012 0,074 0,086 9,6 
as P 15h—18h —0,045 0,046 0,000 0,0 
w z 18h—21» | —0,031 | 0,032 0,000 0,0 


Die Ergebnisse dites Versuchs sind durch die Kurven 19a und 19 b graphisch 
dargestellt. Auf der Kurve 19 b sind die nach der Brownschen Methode erhal- 


tenen CO,-Mengen auf Kohlenhydrate umgerechnet, 


Planta Bd. 5. 
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Versuch 16. 15. Juli. Betula . Blattfläche 13,6qcm. Apparat v. BAZYRINA. 
11,3 Liter Luft wahrend je einer Exposition. 

co, | co, | co, | CO: ass. 

Wetter Temperatur Exposition K. |Vers.| ass | Mg Pro 

mg mg ing 1 St. u. 
1 qdm 

Zub . 1% FES 190 5h45’— 6515’ = 30’| 6,08 | 0,01 |—0,07 1,0 
ao) rt 19,5° 7057 — 8h21’ = 24’| 5,67|5,67| 0,00 0,0 

Dir. Sonnenlicht 24,5° 11550’— 12530’ = 40’| 4,78) 4,58] 0,20 2,2 
7 os 26° 14h —14533’ = 33/15,13|14,85| 0,28 3,8 
% 23° 172 5’—17540’ = 35’| 5,54/5,13| 0,41 5,1 

da . | 21,5—20° | 19h —19h37’ = 37’| 6,22 | 6,42 |—0,20| —4,0 




















Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb. 20 graphisch dargestellt. 
































Abb. 20. Betula pubescens. Apparat von 


BAZYRINA. 


Abb. 21. Betula pubescens. 
BAZYRINA. 


Apparat von 


Versuch 17. 13. August. Betula pubescens, Blattfläche 25 gem. Apparat von 
Bazyrina, 22,6 Liter Luft während je einer Exposition. 








aidé co, | co, | co, rs > 

Wetter = Exposition Kontr. |Versuch ass. 18t. u. 

mg mg mg 1 eam 
| et A > 17° 5h50’— 7515’ = 85’ | 12,58} 13,33 | —0,75| —2,1 
à 18,50 | 7n20/— 8h45’ = 85’ | 12,10 | 11,14 0,96 2,7 

7 20°, 9h —10h35’ = 95’ | 11,76} 10,39 1,37 3,4 

D... See 19,5° | 10550’—12"15’ = 85’ | 11,76) 10,19 1,57 4,4 
Regen 20,5° | 12h25’— 13455’ = 90’ | 12,17 | 10,80 1,37 3,6 
Gewitter. . . . . 229 14h 5° 15h40" = 95’ | 12,58} 15,36 | —3,28| —8,3 
Regen ..... 20° |16530’—17"50’ = 80’ | 11,90 | 11,42} 0,48] 1,4 
PO en nie 18,50 | 18h10’— 18545’ = 35’ | 12,44 | 12,32 0,12 0,8 


Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb. 21 graphisch dargestellt. 
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Versuch 18. 29. Juli. Tussilago Farfara. Blattfläche 70 gem. Apparat v. Brown. 


















































Dureh- | Hel | HCI | co, | CO: ass. 
Wetter Temperatur Exposition 1. Luft] K. | Vers.| ass | Mg Pro 
Liter | cem | ecm mg 1 St. u. 
1 qdm 
Schön, Blatti. Sch, |13,5—16° | 72 — 9» 188 | 28,3 25,95] 10,3 7,4 
Dir, Sonnenlicht . ]17,5—180 | 9h 5’—11" 57) 173 | 23,6/19,35) 18,6) 13,3 
se > . 119,5—20,50|11%10’— 1345| 253 | 32,3 29,4 | 12,7 7,3 
ps a .| 23° 13550’—16» 225 | 28,2 |26,7 6,6 4,7 
Schön. Blatti. Sch, | 23—21° }16510’—18"10’| 190 | 27,6125,2 | 10,5 7,6 
5 »  » | 21—18 |18h15/= 20h15 176 | 29,5 |29,7 |—0,2| —0,1 
Die Weite der Spaltöffnungen (mit 
Darwıns Porometer gemessen) waren: CQ, À } i, 
a Se 
Ausgleich 124-55 = % 
Zei Ausgleich in 7 2 
Zeit en se Zeit Sekunden + À t < 17 
813 oi N 
zn 8 14h 50 1/7 | à 
11» 50 14h 25 = |, 
1345’ 30 18" | sehr langsam 4 j f 
20h W A 8 77 79 77 20 











Die Ergebnisse dieses Versuchs sind 
auf Abb. 22 graphisch dargestellt. 


Abb. 22. Tussilago Farfara. Apparat 


von BROWN. 


Versuch 19. 24. August. Beta vulgaris. 
A, Blattfläche 101 gem. Apparat von BROWN. 



































Durch- | HCl | HCl | CO, | CO; ass. 
Wetter Temperatur Exposition gel. Luft} K. |Vers.| ass. | mgpro1 
Liter | cem | ccm | mg | qdmin15t. 
yo 15—16° 7h25’—10h25’| 258 132,75127,75] 23,5 7,7 
Veränderlich . . | 18—18,5° | 10530’—13530’| 275 133,7 126,25] 35,0 11,6 
se oa 18° 13h30’—16h30’ | 293 |35,95|28,65) 34,3 11,3 
Triib; Regen. . | 15—12° 16530’—1930’ | 280 133,65133,0 | 3,1 1,0 
B. Blattfläche 300 qgem. Sacussche Blatthälftenmethode. 
Gewichtezu- | Gewichtsab- Assimilate | Weite der Spalt- 
De ; nahme d. be- nahme des Assimilate à 
Exposition lichteten Bl. | verdunk. Bl. ing E; Ayo 7 ern 
ing ing 
7530’—1030’ 0,019 0,039 0,058 6,4 7430’—40” 
10530’—13»30’ —0,076 0,134 0,058 6,4 10n30’— 15” 
13h30’—16h30’ 0,100 0,015 0,115 12,8 13h30’— 25’ 
16530’—1930’ —0,001 0,008 0,007 0,8 16530’—90” 

















Die Ergebnisse dieses Versuchs sind durch die Kurven 23a und 23b dargestellt. 
Auf der Kurve 23 b sind die nach der Brownschen Methode erhaltenen CO,-Men- 
gen auf Kohlenhydrate umgerechnet. 
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Versuch 20. 29. August. Beta vulgaris. 
À. Blattfläche 120 gem. Apparat von Brown. 






























































Durch- | HCl | HCl | CO, CO, ass. 
Wetter Temperatur Exposition gel. Luft} K. |Vers.| ass. | mg pro1 
Liter | cem | cem mg |qdminıst 
Seht ui. ats 13° 4h55’— 7225’ | 227 ,15/28,9 5,6 1,9 
Schön. Blatti. Sch. 15° 8h —10530’}| 232 [29,8 124,6 | 24,5 8,3 
Schön. . . . . . 17,5—20° | 10h40 —13n25 | 252 /29,85/22,05| 36,7 11,2 
Veränderl. . «| 17—20° | 13540’—16525’| 255 /31,35/26,85) 21,2 6,4 
‘ ” -| 20—19,5° | 16240’—1930’ | 274 |33,95|32,7 5,9 1,8 
Br . é — 20h — 7n20’| 651 190,1 |96,15|—28,5| —2,2 
30/VIII 
7a & I 
LS b/ \ 
3 X \ 
8 EN CT \ 
\ 
\ 
i \ 
9 HT: 78 
a b 
Abb. 23. a Beta vulgaris. Apparat von BROWN. b Beta vulgaris. A Methode von Brown. 
BB nmethode. 


B. Atmung verschiedener verdunkelter Blätter. Apparat von Bazyrına. Während 
je einer Zeitperiode wurden 22,6 Liter Luft durchgelassen. 























Zeit EM re A Lo Blatéfliche amy 1 

mg mg mg u ahnen qdm in 1 St. 
4h58’— 8h = 182’ 13,26 14,97 1,71 63 0,9 
8 —l15 = 180’ 12,31 14,97 2,66 86 1,0 
11510’—14" = 170° 11,42 14,09 2,67 74 1,3 
14h15’— 17515’ = 180’ 12,31 16,62 4,31 90 1,6 


Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf der Abb. 24 graphisch dargestellt. 
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Abb. 25. Trifolium pratense. 
BAZYRINA. 


3 72 a 
Abb. 24. Beta vulgaris. A Assimilation ; Apparat 
von BROWN. B Atmung; Apparat von BAZYRINA. 
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Versuch 21. 7. September. Trifolium pratense, Blattfläche 18,5 gem. Apparat 
von Bazyrina, 22,6 Liter Luft während je einer Exposition. 





CO CO: | CO 
Tempe- CO, ass. pro 
Wetter ratur Exposition = as -. 1 qdm in 1 St. 





Schôn. Blatti.Sch, | 14° 7240 — 8555’ = 75’ 111,28 |9,91 | 1,37 5,9 
be o> 99 »s | 15,50 | 8258’—10525’ = 87’ 11,14 | 8,92 | 2,32 8,6 
Dir, Sonnenlicht . | 16° |10229—12h = 91’|11,55 | 8,41 | 3,14 11,2 
.] 170 | 12 3’—13540’ = 97’ 11,55 | 7,93 | 3,62 12,1 

M 6 . | 17,50 | 13h57’— 15523’ = 86’ |11,49 |8,27 | 3,22 12,1 
Schön. Blatti. Sch. | 170 | 15530’—16"55’ = 85’ 111,69 |9,64 | 2,05 7,7 
sé PRESENT 16° | 1658’—17530’ = 32’ | 5,741 | 5,671 | 0,07 0,7 


Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb. 25 graphisch dargestellt. 


” 9? 




















Versuch 22. 7, Juli. 
A. Fragaria vesca. Blattfläche 48 qcm. Apparat von Brown. 





Durch- | HCl | HCl | CO, | CO» ass. 


Wetter Exposition Temperatur |gel. Luft; K. | Vers. | ass. |pro 1 qdm 
Liter | ccm | ccm | mg | in 1 St. 








Schön. Blatti. Sch. | 5h45°— 7545’| 14—17,5°| 195 9 126,1 | 7,9 8,3 
Dir. Sonnenlicht . | 8h —10h 17,5—20° 171 ,5 23,1 | 6,1 6,4 
. [10h 5—12h 5’| 20—22° 173 ‚3 122,35] 6,4 6,7 
. |12510’—14h10’| 22—24,50| 185 |24,25/22,65) 7,0 7,3 
F À . [14h15 —16n15| 24,50 182 123,1 |22,35| 3,3 3,3 
Schön. Blatti. Sch. | 16%20’—-1820’| 24,5--22,5° | 188 123,9 |25,2 |—5,7| —6,1 
18534’—2034’| 22—19° 178 |25,5 |25,6 |—0,1] —0,1 




















99 9? LL ”, 


B. Betula pubescens. Blattfläche 8,5 gem. Apparat von Bazyrina, 11,3 Liter 
Luft während je einer Exposition. 





co, | OCs CO CO: ass. 
mg pro 


Wetter Exposition Temperatur | K. |Vers.| ass. 1 qdm 
me mE | ME | ini 





Schön. Blatti.Sch.| 6" — 6530’ = 30’ | 14—15° |6,45|6,45| 0,00 0,0 
ds - 7h30’— 8h 5’ = 35’ | 17,5° 6,52 | 6,03} 0,49 9,8 
Dir. Sennenlicht .| 92 — 9530’ = 30’ | 18,50 5,61|5,19] 0,42 9,8 
rs . | 10530’—10555’ = 25’ | 20,59 5,4715,47| 0,00 0,0 
Schôn. Blatti. Sch. | 12h -—-12h30’ = 30’ | 22—239 |5,6115,54| 0,07 1,6 

55 5 »s | 13530’—14h10’ = 40’ | 24—24,5° | 5,68/ 5,68} 0,00 0,0 
Dir. Sonnenlicht .|15" —15550’ = 50’ | 24,5° 6,10} 5,89} 0,21 2,9 
Schön. Blatti. Sch. | 17" —17540’ = 40’ | 23,5—23° | 6,03 | 6,17 |—0,14| —2,4 
18n35’—19h20’ = 45’ | 22—20° | 6,24 6,45|—0,21| —3,4 
„ 59 »s » | 20235’—21510’ = 35’ | 180 7,16 7,09] 0,07 1,4 


Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf der Abb. 26 graphisch dargestellt. 


” ” ” CE 




















1 Während dieser Exposition wurden 11,3 Liter Luft durchgelassen. 
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Versuch 23. 20. Juli. 
A. Rumex crispus. Blattfläche 138 gem. Apparat von Brown. 








Dee HCi | HC1| CO: | CO, mg 
Wetter Exposition Temperatur Luft] K. |Vers.| ass. lass. pro 1 
Lite com | cem | mg fjqdmi.18t. 
Schön. Bl. im Sch. | 3" — 6h | 15,5—16,5°| 264 135,3 34,951 1,5 0,4 
“ee PO og | 6" 5’— 9» | 16,5—22,5°| 252 132,3 [30,3 | 11,4 2,7 
Dir, Sonnenlicht . | 9h 5’—12 | 22,5—25° 255 131,7 |20,4 | 49,6 11,9 
pi sé . | 122 5 —15n 25—27° 222 125,95118,15| 34,2 8,3 
Schön. BL im Sch, | 15510’—18" | 27—22° 228 125,4 (24,6 3,5 1,0 
on ao = ae 18h 5’—21»|; 22—17° 233 134,4 134,65] —6,6| —3,0 
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Abb. 26. À Fragaria vesca; Apparat von BROWN. B Betula pubescens; Apparat von BAZYRINA 








B. Alchemilla sp. Blattflächen: a) 13,5 gem; 6) 26 qem. Apparat von BAZYRINA. 
11,3 Liter Luft während je einer Exposition, 
































CO, CO: CO: CO: CO, |CO, a mg|CO: b mg 

Wetter Exposition K. | Va | Vb |ass. a/ass.b {pro 1qdm/1 qdm in 
mg | mg | mg | mg | mg | in 1 St. 1 St. 
Schön. BL im Sch. | 5215/— 5450’ = 35’ |6,70)6,70|5,47/0,00)1,23) 0,0 7,6 
99 o> »s +» | 7225/— 8h 5’ = 40/15,67| — 14,921 — 10,75) — 4,3 
Dir, Sonnenlicht . | 935’—10h15’ = 40’|4,99|4,24|4,10|0,75|0,89| 8,2 5,0 
” » . [11230/—12n = 30’14,99/4,7214,5810,2710,41| 3,9 3,1 
a 20 . 113545’— 15517’ = 32’|4,92]4,92|4,58|0,00|0,34| 0,0 2,3 
Schön. BL im Sch. |16515’—17" = 45’15,67/5,33]5,19]0,34/0,48)| 3,2 2,3 


C. Rumex crispus. Blattfläche 300 gem. Sacussche Blatthälftenmethode. 

















Gewichtszunahme | Gewichtsabnahme artes. in see peo 
Exposition der belicht. Blätter | d. verdunkelten BL| Assim. in g lea a Tee 
in g in g 

3h— 6h 0,012 0,032 0,000 0,0 
6h— gh —0,022 0,038 0,016 1,8 
gh—]Qh 0,045 0,022 0,067 7,4 
12h—15h 0,004 0,023 0,027 3,0 
15h—18h 0,000 0,000 0,000 0,0 
18h—21h 0,023 0,028 0,051 5,7 





Die Ergebnisse dieses Versuchs sind durch die Kurven 27 a und 27 b dargestellt. 
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Versuch 24, 3, August. 
A. Rumex crispus. Blattfläche 75,5 gem. Apparat von Brown. 

par | Ha | HCl ns 

Wetter Exposition | Temperatur |gel. Kontr. | Vers. |©O2™S} ass. 
Liter ccm om ass. |iqdm in 

1 Std. 

Schôn. BL im Schatt, 35— 65/13 —15° 253 | 42,9 143,35] —2,0 | —0,9 
selth Cibo int 50 655’— 9’ |15 —17,5°| 287 | 44,3 139,3 8,8 3,8 
Direkt. Sonnenlicht | 925/—12h|17,5—200 285 | 38,2 131,2 | 30,7 | 13,5 
2 br 1265’—15h | 20-210 241 | 31,4 124,9 | 29,5 | 12,9 
Schön. BL im Sch! | 15"5’—18"| 18—14,5°| 289 | 34,2 131,65) 11,2 4,9 

t 





26 
CO; 


12- 22 
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Abb. 27. a A Rumex crispus; Apparat von BROWN. Ba und Bb Alchemilla sp.; Apparate von 
BAZYRINA. b Rumex crispus. A Methode von BROWN. B Blatthälftenmethode. 


B. Fragaria vesca. Blattfläche 33 gem. Apparat von Bazyzına, 11,3 Liter Luft 























während je einer Exposition. 

CO, CO, CO, COs ass. mg 
Wetter Exposition Kontr. | Versuch ass. 1 qdm 
mg mg mg in 1 Std. 
Schön. BL im Schatt. | 4542’— 5514’ = 32’| 9,86 | 9,10 0,76 4,3 
et we 5550’— 6520’ = 30’| 9,31 | 8,28 1,03 6,1 
és EN: 7h — 7540’ = 40’| 8,83 | 7,93 0,90 4,1 
Direkt, Sonnenlich 8h 1’— 8h34’ = 33’) 8,83 | 7,79 1,04 5,7 
= ‘ 9515’— 9550’ = 35’| 7,10 | 5,93 1,17 6,1 
a co 10542’—11412’ = 30’| 6,34 | 5,17 1,17 7,1 
PA 2 11550’—12h21’ = 31’| 6,07 | 6,27 —0,20 —1,1 
+ pe 12h54’—13h38’ = 44’ | 6,41 | 6,90 —0,49 —2,0 
Pe ne 14536’—15" 5’ = 29’| 6,34 | 5,24 1,10 6,9 
; ” 15h38’— 16h 7’ = 29’| 8,55 | 6,68 1,87 11,7 
PR u 16539’—17538’ = 50’ | 8,69 | 7,52 1,17 5,4 
Schön, Bl, im Schatt. | 17"48’—18"22’ = 34’| 9,45 | 8,28 1,17 6,2 
„ ean 0a 18558’—19439’ = 41’| 10,76 | 9.86 0,90 4,0 


Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb. 28 dargestellt. 


1 Am nächsten Tage, d. 4. August. 
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Versuch 25. 5. August. 
A, Alisma Plantago. Blattfläche 68 gem. Apparat von Brown. 















































ae Dar! mai | Hct | co, | ©: 
Wetter Exposition Temperatur æ Kontr.| Vers. | ass. | mg 
meters in rund ecm | cem m rein 
Sekunden | Liter 8 |iniStd. 
Schôn. 
BLim Sch| 6" — 8" |17,5—18° 8” 202 126,45126,45! 0,0! 0,0 
Desgl. 8" 5’—10" 5] 18—20° “—17" | 217 127,3 125,5 8,5 6,2 
Direkt. 
Sonnen]. |10"10’—12"10'] 20—22,5° 17’—50” | 222 |27,6 |26,1 | 7,0! 5,1 
Desgl. |12h20’—14 ,5—249 | 50”—60” | 217 125,35 124,15] 5,6] 4,1 
Desgl. {14525’—16525’| 24—23° | 60”’—100”| 195 |22,4 122,4 0,0! 0,0 
Schön, 
BL im Sch.}16"30’—18"30’| 23—21° |100’’—200’) 200 |22,2 122,8 |—2,8|—2,1 
28 Ci 
16+ À 
+65 
12+ / 
+45 out 
s+ _/” 
44 
] En Sn LÉ aie, © 
9g 72 75 N 7 à * 














Abb. 28. 


Abb. 29. 


Abb. 28. À Rumex crispus; Apparat von BROWN. B Fragaria vesca; Apparat von BAZYRINA. 
Abb. 29. A Alisma Plantago; Apparat von Brown. B Phragmites communis; 


BAZYRINA. 


Apparat von 


B. Phragmites communis, Blattfläche 37 qem. Apparat von BAZYRINA. 
11,3 Liter Luft während je einer Exposition. 























co. co 0 
Wetter Exposition Kontr. | Vers. je r 
ms sae mg in 18td. 

Schôn. BL im Schatt. | 6543’— 7515’ = 28’] 6,11 5,04 1,07 6,1 
” 2 » ” 7145 — 8515’ m 30’ 6,31 4,70 1,61 8,7 
2 EV 8h49’— 9h28’ = 39’| 5,84 2,88 2,96 12,3 
à u de 9h49/— 10h12" = 23’ | 5,84 3,29 2,55 17,8 
Direkt. icht 11h —11532’ = 32’| 5,44 2,68 2,76 13,9 
u a 12h 4’—12h36’ = 32’| 4,97 2,82 2,15 8,3 
PA ae 13 —13h33’ = 33’| 5,17 2,95 2,22 10,8 
se di 14h 3’—14h32’ = 29° | 5,24 2,88 2,36 13,3 
Schön, Bl. im Schatt, | 15h 5’—15537’ = 32’| 5,24 2,48 2,76 13,9 
se LS Lo 1615-1655 = 40’ | 5,37 3,69 1,68 6,8 
Weiße Wolken . . . | 17537’—18h14’ = 37’ | 6,24 4,83 1,41 6,1 
+. sé . « « | 18240’—19512’ = 32° | 6,31 6,31 0,00 0,0 
19543’—20516’ = 33’| 5,64 6,00 | —0,36 —1,7 


Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf A 


bb. 29 dargestellt, 
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Versuch 26. 6. August, 
A. Lappa major, Blattfläche 85 gem. Apparat von Brown. 
































38| Hcl HCI co, 
Wetter Exposition Temperatur à in 2 = es Ver- = pees 
Sekunden 83 — u ne + 
Schön. 
BL. i. Sch.| 3520’— 6» 12,5° co—180” 261 ,6140,6 }—1,1 |—0,5 
Desgl. | 6% 5’— 9» |12,5—150 180” 295 {39,1 136,45] 8,5 3,3 
Direkt 
Sonnenl, | 95 5’—12» | 19-210 18’—30” 262 [34,0 124,75 | 43,1 | 17,0 
Desgl, 1122 — 31] 21—23,5°| 30”—55”—100”| 279 |32,8|23,7 | 42,8 | 16,9 
Desgl. | 3° 5’— 6h |23,5—19° |100’—co 254 |20,2 29,55 |—1,6 |—0,6 
Schén 
BL. i. Sch.| 65 5’— gh 19—17° — 253 133,4 134,05 |—3,0 | —1,2 


N. 
U 


Ce 
16 - 
































Abb. 30. Abb. 31. 


Abb. 30. A Lappa major; Apparat von BROWN. B Phragmites communis; Apparat von BAZYRINA. 
Abb. 31. A Rubus idaeus; Apparat von BROWN. B Betula pubescens; Apparat von BAZYRINA. 


B. Phragmites communis. Blattfläche 10,5 gem. Apparat von BazyRINa. 
11,3 Liter Luft wahrend je einer Exposition. 





CO: CO: CO: CO: ass. 


Wetter Exposition Temperatur | K. |Vers.| ass. jmg 1 qdm 
mg | mg mg in 1 St. 





Schön, Blatti.Sch.| 7210’— 7540’ = 30°| 14,5° |6,5116,24| 0,27 5,1 
» | 9n25— 9h55’ = 30’| 19° 5,37 | 5,51 | —0,14| —2,7 
» » » 99 | 10622°—10h55’ = 33°’ | 19° 5,6414,77| 0,87) 15,0 
„ » + » | 11214*—11246’ = 32’ | 20— 20,50 |5,5114,43| 1,08) 19,2 
„ » »s » [12613’—12h50’ = 37’| 21° 4,83|4,56| 0,27 4,2 




















Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb. 30 dargestellt. 


1 Von hier ab am nächsten Tage, d. 7. August, 
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Versuch 27. A, Rubus idaeus. Blattfläche 90 gem. Apparat von Brown. 








Durch- HCl HCl CO, ass. mg 

Wetter Exposition E Luft| Kontr. | Versuch CO, ass. 1 qdm in 
Liter ecm cem mg 1 St. 
Schön. Blatt i.Sch.| 6%20’— 8n20’| 190 24,0 | 22,95 4,9 2,8 
Dir. Sonnenlicht . | 8®27’—10"27’| 185 23,3 | 20,8 11,8 6,5 
os de . | 10531’—12531’| 200 24,3 | 243 0,0 0,0 
Veränderlich . . . | 12h37’—14h37’| 203 24,4 | 24,0 1,9 1,1 
Schön, Blatt i. Sch. | 14540’—1640’| 210 24,0 | 24,0 0,0 0,0 
= o> oo „ [17 —ı9 212 25,7 | 27,0 —6,1 —3,4 




















B. Betula pubescens, Blattfläche 25 qcm. Apparat von BazyRIna. 


22,6 Liter während je einer Exposition. 


























Tempe- CO: 4 CO: co, CO, ass. 

Wetter Exposition rs Kontr. |Versuch| ass. | mg pro 1 

mg mg mg jqdmi.158t. 
Schön, Blatti. Sch. | 6"50’— 8h 5’= 75’| 18° 11,49! 11,28; 0,21 0,7 
„ ee 8514’— 9h45’ = 91’| 21° 11,21| 10,24| 0,27 0,7 
» 5» ss »» | 9247’—11513’ = 86’| 22,50 | 11,08| 9,98| 1,10 3,1 
Dir. Sonnenlicht . | 11n29—12n46" = 77’| 23,50 | 10,67] 9,37) 1,30 4,1 
” pes . | 12555’—14522’ = 87’| 24,50 | 10,26| 8,89) 1,37 3,8 
99 ce . | 14555’—16535’ = 100’| 25° | 10,87! 9,64| 1,23 2,9 
Schön. Blatti. Sch. | 17" 9’—18515’ = 66’) 23° | 11,35) 10,67) 0,68 2,5 
LE > 2 te 18535’—1913’ = 38’ 22,59 12,44 12,58 —0,14 —0,9 


Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb. 


31 graphisch dargestellt. 
































Versuch 28. 17. August. 
A, Lappa major. Blattfläche 126 qem. Apparat von Brown. 
Ausgleich. d.| Durch- | HCl | HCl | CO, | CO, ass. 
Wetter Exposition Temperatur | Porometers |gel. Luft; K. | Vers. | ass. |mg 1 qdm 
in Sekunden| Liter | ccm | cem | mg | in 1 St. 

Trüb 5h — 7530’ 16° co 250 |30,55/29,85) 3,3 1,0 

7235’—10530’ 17,5° co—48” | 249 136,5 [27,7 | 41,4] 11,0 
” 10535’—12h 18,5° — 140 117,95/12,15| 27,3| 14,4 
Am nächsten Tage (18. August). 

Regen 8n25/—10n25| 18,50 |160”-00| 181 [12,15/20,7 |16,2| 9,0 
Pr 10550’—12550’ 18,5° .— 191 |23,95/19,05| 23,0} 12,8 
9 125§5’—1455’ |19—17,5° - 205 124,5 121,45] 14,3 7,9 
Pr 15h ]7h 170 — 204 124,0 123,55| 2,1 1,2 
od 17510’—19"10’ 16,5° ~ 217 127,6 127,6 | 0,0 0,0 
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B. a) Taraxacum officinale, Blattfläche 14 gem. b) Tussilago Farfara. Blatt- 
fläche 25 qem. Apparat von Bazyrina, 22,6 Liter Luft während je einer Exposition. 
CO: CO: CO, CO: CO: CO: ass.iCO, ass. 


Wetter Exposition mn ns K. Va Vb | ass. | ass. [1 qdm i.}1 qdm i. 
mg | mg | mg a b 1 St. a | 1St.b 











Trüb . | 6553’— 818’ = 85’ | 16,8° |15,93/13,54/11,35] 2,39] 4,58] 11,9 | 12,7 
8h45/—10n15" = 90’ | 17,50 |13,47112,010,53] 1,441 2,94] 6,8 | 7,7 
10545’—12510’ = 85’ | 18,50 |13,40/11,49% 9,64! 1,91]3,76] 9,4 | 10,6 
» + |12250 —14h15" 209 |13,47/11,83] — 11,64} — | 8,1 = 
14450’—16h 8’ = 78’ | 20,5° |12,79/10,87/10,53| 1,92 | 2,26} 10,2 | 7,0 
16545’— 1812’ = 87’ | 19,5° |16,55/13,95/11,35] 2,60 | 5,20} 12,8 | 14,4 
Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb. 32 dargestellt. 
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Abb. 32. A Lappa major; Apparat von BROWN. Abb. 33. A Beta vulgaris; Apparat von Brown. 
Ba Tar officinale und Bb Tussilago B Tussilago Farfara; Apparat von BAZYRINA. 


Farfara; Apparate von BAZYRINA. 
Versuch 29. 23, August. 
A. Beta vulgaris. Blattfläche 88 qcm. Apparat von Brown. 























aus. a. | %%| Het | na |co, | à 7 

Wetter Exposition Tempe- | Porometers € ms K. | Vers. one. SE 

Ba in Sek. |35] cem | cem |mg IS 3 

ar ze 

Himmel bewölkt . | 6"52’— 8h52’ | 15—17° |120°’—26”’| 186 |21,8 |20,4 | 6,6) 3,8 
Verändl. BL i. Sch.| 8h55’—10h55’ | 17—18° | 26”—29”| 207 /25,05/22,05|14,1| 8,0 
Verändl. Bl.a.d.S.}11" —13h 18—21° | 29”—70”| 211 |27,6 |20,85/31,8/18,1 
Desgl. 13h10’— 15525’ | 21—20° | 70”—10”| 225 |26,65/22,35/19,8/10,3 
Verändl. Bl.i. Sch. | 15527’—17527’| 19 10” 182 |21,6 |21,0 | 2,8) 1,6 


B. Tussilago Farfara. Blattfläche 28 gem, Apparat von Bazyrına. 22,6 Liter 
Luft während je einer Exposition. 























CO; | CO; | CO; | CO; ass. 
Wetter Exposition K. | Vers. | ass. [pro 1 qdm 
mg mg mg in 18t. 

Himmel bewölkt... . . . 7035 — 8541’ = 66’ |11,14/10,19} 0,95 3,1 
Veränderl. Blatt im Schatten 8h50’—10h18’ = 88’ |11,76/10, 1,71 4,3 
Direkt. Sonnenlicht . . . . | 10620’—12h = 100’ {12,10} 9,78} 2,32 5,0 
99 a . « « « | 12h 2’—13535’ = 93’ |12,10/10,05] 2,05 5,0 
„ 13h40’—15h15’ = 95’ |12,24/10,05) 2,19 5,0 
99 on >... | 15h18’— 16537’ = 79’ |12,38/10,53| 1,85 5,1 
Gewitter. a ae OS 16545’—18"13’ = 88’ 14,56/12,85 1,71 4,3 


Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf Abb, 33 dargestellt. 
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Versuch 30. 25. August. 
A, Alchemilla sp. Blattfläche 93 qem. Apparat von Brown. 
































Durch- | HCl | HCl CO: | CO, ass. 

Wetter Exposition Temperatur Luft} K. |Vers. | ass. |mg 1 qdm 

Liter | com | com mg in 1 St. 

Helle Wolken . . | 6545’— 8h45] 14—16,5°/ 191 |23,0 |21,6| 65| 3,5 

ar . . | 8252°_100527] 16,5 19° | 184 |23,05l19,2 | 18,1] 9,8 
Leichte Wolken, 

Blatt a. d. Sonne |10857’— 12557] 18—20° | 194 24,7 21,3 | 16,0! 8,6 
Dir. Sonnenlicht . |13" —15» 20—18,5°| 196 |26,15/19,8 | 29,9| 16,1 
7 = . [155 2170 2/7 18,5—16,5°| 187 |22,80/23,55|—3,5| —1,9 
Schön. Blatt i. Sch. [17 8’—19" 8] 16,5—14° | 189 |28,2 |26,85| 6,3| 3,4 


B. Phragmites communis, Blattfläche26 qcm. Apparat von BazyRına. 22,6 Liter 























Luft wahrend je einer Exposition. 
CO, CO, CO; ass CO: ass. 
Wetter Exposition Kontr. | Versuch 2” Img 1 qdm in 

mg mg mg 1 St. 
Leichte Wolken . . | 7 3’— 8h33’ = 90’ | 11,83 | 10,39 1,44 3,6 
on sa f « 8n37—10h = 83’ | 11,55 | 10,46 1,09 3,0 
. 2. . „| 10b 3’—11540’ = 97’ | 11,83 | 11,62 0,21 0,5 
Direkt. Sonnenlicht | 12" —13h 5’ = 65’ | 10,73 |. 9,91 0,82 2,6 
pe en 13 7’—14535’ = 88’ | 10,67 | 9,64 1,03 2,4 
Schön. BL im Sckasi. | 1437’—16h16’ = 99’ | 11,69 | 10,12 1,57 3,5 
9 99 99 99 16"19’—1745’ = 86’ | 11,83 | 11,49 0,34 0,8 
LE TER stor 3108 17549’—18"57’ = 68’ | 11,55 | 11,83 | —0,28 —0,8 

Die Ergebnisse dieses Versuchs sind auf der Abb. 34 dargestellt. 




















Abb. 34. A Alchemillasp.; Apparat von Brown. B Phragmites communis ; Apparat von BAZYRINA. 


Versuch 31. Atmung eines jungen Blattes (Flache 28 qcm) und eines alten Blattes 
(Fiäche 132 gem) von T'ussilago Farfara. Dunkle Kammer. Apparat von Ba- 
ZYRINA. Versuchsdauer 3 Stunden 15 Minuten. Während dieser Zeit wurden 











22,6 Liter Luft durchgelassen. 
Junges Blatt | Altes Blatt 
[offerte cor opte) ‘me 
| | in ms mg | ausge. | in 1 St. 
14,15] 2,60] 0,6 11,55 





11515’— 14530’ 


14,20| 2,74 | 8,0 








DER BILATERALE BAU DER GESCHLECHTSCHROMOSOMEN 
UND AUTOSOMEN BEI PELLIA FABBRONIANA, P. EPIPHYLLA 
UND EINIGEN ANDEREN JUNGERMANNIACEEN. 

Von 
E. Herrz 
(Hamburg). 

Mit 18 Textabbildungen und Tafel VI. 


(Eingegangen am 4. März 1928.) 


I. Einleitung. 


Das Ziel der vorliegenden Arbeit war zunächst ein engbegrenztes. 
Es sollte der Nachweis erbracht werden, daB das m-Chromosom der 
getrenntgeschlechtlichen Pellia Fabbroniana (Hertz 1927b) ein Ge- 
schlechtschromosom ist. Zu diesem Zweck wurden das m-Chromosom 
und die übrigen Chromosomen im männlichen und weiblichen Geschlecht 
einer genauen Gestaltsanalyse unterzogen. Dieses Vorgehen bewies die 
Richtigkeit meiner Annahme, brachte aber auBerdem Tatsachen ans 
Licht und lieB SchluBfolgerungen zu, die wichtiger sind als die bloBe 
Feststellung von Geschlechtschromosomen. Es handelt sich, um nur 
die Hauptpunkte anzufiihren, um folgendes: 

Erstens war auf Grund der Gestaltsanalyse die Méglichkeit gegeben, 
das dem Geschlechtschromosom homologe Chromosom bei der ge- 
mischtgeschlechtlichen Pellia epiphylla zu ermitteln und dadurch zu 
zeigen, in welcher Weise das betreffende Chromosom beim Übergang 
einer Art vom gemischtgeschlechtlichen in den getrenntgeschlechtlichen 
Zustand sich geändert haben muß. Daß nicht nur ein formhomologes 
Chromosom, sondern ein als eigentliches Geschlechtschromosom zu be- 
zeichnendes auf diese Weise bei einer gemischtgeschlechtlichen Pflanze 
aufgefunden worden war, bewies das von den übrigen Chromosomen 
abweichende, dem x-Chromosom aber analoge Verhalten dieses Chromo- 
soms während der Prophase und Interkinese. 

Zweitens wurde erkannt, daß diese Formunterschiede zwischen den 
Geschlechtschromosomen des monôcischen und des diöcischen Organis- 
mus (und wahrscheinlich allgemein im Pflanzen- und Tierreich beim 
Übergang vom monöeischen in den diôcischen Zustand) derselben Art 
sind, wie die Formunterschiede zwischen den einzeinen Autosomen 
der Vertreter einer Gattung, wie sie in den letzten Jahren von ver- 
schiedenen Forschern aufgefunden wurden. Daraus mußte der Schluß 
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gezogen werden, daB wie bei den Geschlechtschromosomen so auch bei 
den Autosomen Anderungen in ihren Längenverhältnissen Anderungen 
in den Organisationsmerkmalen der Arten beigeordnet sein miissen. 


Die Untersuchung bildet die Fortsetzung meiner Chromosomen- 
studien an Lebermoosen (Herrz, 1. c.), deren in einem gewissen Zusam- 
menhang stehende Hauptergebnisse folgende waren: 1. Fast alle bis 
jetzt an Lebermoosen vorgenommenen Chromosomenzählungen sind un- 
richtig. Die haploide Zahl beträgt nicht 8, sondern 8 + 1 besonders 
kleines Chromosom. Angesichts der großen Verbreitung dieses Chromo- 
soms und der Formanalogie mit dem y-Chromosom von Sphaerocarpus 
(ALLEN und ScHÜLER) sprach ich die Vermutung aus, daß dieses vor- 
läufig als m-Chromosom bezeichnete Gebilde ein Geschlechtschromosom 
sei. 2. Es besteht ein auffallender Zusammenhang zwischen dem bisher 
bei Lebermcosen unbekannten Vorkommen polyploider Arten und der 
Geschlechtsverteilung. Die Mehrzahl der monoploiden Arten ist ge- 
trenntgeschlechtlich, sämtliche polyploide Arten sind gemischtgeschlecht- 
lich. Weitere diesbezügliche Chromosomenzählungen sind (auch bei 
Laubmoosen) im Gang und werden erst später veröffentlicht. Bei Be- 
arbeitung der in 1 gestellten Frage ließen sich aber Anhaltspunkte dafür 
gewinnen, daß die in der genannten Arbeit gegebene Deutung des Zu- 
standekommens der ‚„polyploid-monöeischen‘‘ Arten richtig ist. Deshalb 
wird auf diese Arten schon hier kurz zurückzukommen sein (S. 756ff.). 

Als Objekt wählte ich Pellia Fabbroniana unter anderem auch des- 
wegen, weil von LORBEER (1927) für diese und die beiden verwandten 
Arten Angaben gemacht worden sind, die, bestünden sie zu Recht, mit 
meiner Auffassung der Geschlechtschromosomennatur des m-Chromo- 
soms unvereinbar gewesen wären. 


II. Bemerkungen zur Methode. 


Sämtliche Resultate sind, darauf wurde schon in der vorläufigen 
Mitteilung hingewiesen, mit der Kochmethode erhalten. Keine einzige 
Pflanze wurde eingebettet und geschnitten. Meine Methode hat sich 
auch da, wo es auf feinste Beobachtungen ankam (vgl. bes. S. 750 und 
Taf. VI), ausgezeichnet bewährt. Abgesehen davon, daß man vielschneller 
zum Ziel kommt, besteht der große Vorteil des Verfahrens darin, daß 
man bei den langehromosomigen Arten nur Präparate mit intakten, 
unzerschnittenen Chromosomen erhält ; dadurch gewinnt die Feststellung 
der Chromosomengestalt an Sicherheit. Bei den vielfachen Überlage- 
rungen erleichtert auch die durchsichtige Färbung das Beobachten sehr. 
Bei der Untersuchung kam grundsätzlich nur sehr helles, künstliches 
Licht bei eingeschalteter Grünscheibe zur Schonung der Augen zur Ver- 
wendung. 








bei Pellia Fabbroniana, P. epiphylla und einigen anderen Jungermanniaceen. 727 


Einige eingefiihrte Verbesserungen seien kurz beschrieben. Unter- 
sucht wurden in weitaus den meisten Fallen die bei gesunden Pflanzen 
mitosenreiche Region der Scheitelzelle; nur einmal habe ich Kern- 
teilungen in jungen Sporophyten untersucht (Androcryphia 8. 757). 
Fixiert wurde wie bisher ohne Ausnahme mit Alkoholeisessig in der 
Zusammensetzung 2 Teile Alk. abs. und 1 Teil Eisessig, und zwar so lange, 
bis in den kleinen Thallusstiicken das Chlorophyll zerstért und diese 
vollkommen farblos geworden waren, was je nach der Art in 1/, bis 
1 Stunde der Fallist. Die ,, Vegetationspunkte‘ sind nun an der milchig- 
weißen Farbe kenntlich. Sie werden herauspräpariert, zu 4—5 auf einen 
Objektträger in der Karminessigsäure am besten mit etwas gebogenen 
Nadeln fein zerzupft und mit einem Deckglas bedeckt. Man nimmt 
aus weiter unten zu erörternden Gründen nicht die quadratischen Deck- 
gläser, sondern solche von der Seitenlänge 18 x 12 mm, am einfachsten 
zu erhalten durch Zerschneiden (Schreibdiamant) von solchen mit der 
Seitenlänge 18 x 24. 

Vor dem Kochen wird nun (hierbei darf sich das Deckglas nicht ver- 
schieben) ein sanfter Druck mit flachgehaltener Nadel auf das Deckglas 
ausgeübt. So erreicht man, daß das Material an Objektträger und Deck- 
glas anhaftet und beim folgenden Aufkochen (möglichst kleine Stich- 
flamme eines Bunsenbrenners) nicht herausgeschleudert wird. Zwischen 
dem Aufkochen wird neue Karminessigsäure durchgesaugt und das 
Deckglas verschiedene Male so stark angesaugt, daß dadurch ein Druck 
auf das gezupfte Material ausgeübt und dieses noch besser ausgebreitet 
wird. Verschieben des Deckglases muß auch hier unbedingt vermieden 
werden. Schließlich läßt man abkühlen und saugt wieder fest an. Nach 
den so erhaltenen, in Karminessigsäure liegenden Präparaten sind die 
meisten Zeichnungen hergestellt, nur wenige nach Dauerpräparaten. 

Im Verlauf der Untersuchung stellte sich aus verschiedenen Gründen 
der Bedarf nach Dauerpräparaten ein. Sie werden folgendermaßen an- 
gefertigt. Nach-dem Kochen saugt man während des Erkaltens zum 
Waschen 45%ige Essigsäure unter dem Deckglas durch (Deckglas nicht 
verschieben!) und stellt dann den Objektträger mit dem Deckglas 
in 96%igen Alkohol, ihn leicht hin und her bewegend. Nach einigen 
Minuten fällt dann das Deckglas ab. Hierbei bleibt das gezupfte, an- 
gedrückte und gekochte Material am Objektträger, manchmal auch 
am Deckglas haften. Im letzteren Falle kommt beides, sonst der Objekt- 
träger alleine in eine zweite Küvette mit 96%igem Alkohol, um dann 
in der üblichen Weise über Alkohol abs. und Xylol in Kanadabalsam 
eingeschlossen zu werden. Die in Betracht kommenden Stellen des 
Präparates macht man am besten mit dem Lerrzschen Objektmarkierer 
kenntlich. 

Die meisten Abbildungen wurden (bei 3000facher Vergrößerung) 
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in Schwarz-WeiB hergestellt. (In direkter Aufsicht gesehene Chromo- 
somen sind hell gehalten.) Durch diese Darstellungsweise erscheinen 
natiirlich viele Präparate kontrastreicher als sie in Wirklichkeit sind. 
Um einen méglichst genauen Begriff davon zu geben, wie die Praparate 
tatsächlich aussehen, fiige ich einige Zeichnungen hinzu, welche die 
wirklichen Tonabstufungen wiedergeben (Taf. VI). Es handelt sich zu- 
gleich um Stadien, die in dieser Weise dargestellt werden muBten. 


III. Die Chromosomenzahlen von Pellia epiphylla und P. Fabbroniana. 


Der von mir gemachten Angabe der Chromosomenzahl 8 + 1 (ver- 
gleiche auch eine diesbezügliche Anmerkung von SHOWALTER 1927) 
für alle drei Arten der Gattung Pellia, stand diejenige von LORBEER 
(l.e.) von 8 für P. epiphylla, 7 für P. Fabbroniana und P. Neesiana 3 
und 9 für P. Fabbroniana und Neesiana 2 gegenüber. Diese Zahlen 
in den Haplontem der beiden diôcischen Arten kommen nach LORBEER 
dadurch zustande, daB bei der Reduktionsteilung im Sporophyten die 
Chromosomen eines Geminus der 8 vorhandenen zusammen an einen 
Spindelpol verlagert werden, während die anderen 7 Partner sich wie 
üblich verteilen. 

Was zunächst Pellia epiphylla angeht, so hatte ich nicht 8, sondern 
9 bzw. 18 Chromosomen gefunden. Die Beobachtungen waren fiir mich 
so sicher, daB ich mit dem Vorkommen einer 8-chromosomigen P. epi- 
phylla, die LORBEER in diesem Falle in Händen gehabt haben müßte, 
rechnete, da, hierauf wies ich bereits in der genannten Arbeit hin, seine 
diesbezüglichen Abbildungen keinen Zweifel zuließen. Es wurden des- 
halb Individuen von möglichst vielen, weit voneinander entfernten 
Standorten untersucht, ein Unternehmen, das zugleich den Zweck ver- 
folgte, die Verbreitung der von mir (in der Natur erstmalig bei einem 
Moose) gefundene bivalenten Rasse mit 18 Chromosomen festzustellen. 
Über diese Befunde wird später berichtet werden. Hier interessiert nur, 
daß entsprechend meiner früheren Feststellung immer wieder einwand- 
frei die Zahl 9 bzw. sehr häufig 18 gefunden wurde (Abb. 1). 9 Chromo- 
somen zeigten Individuen aus dem Taunus (a), aus der Umgebung von 
Münster (b), Hannöver.-Münden (c), Marburg (d), von Friedrichsruh bei 
Hamburg und zwei Standorten in der Nähe des Thuner Sees. 18 Chromo- 
somen fanden sich in dem Material von 6 Standorten aus der Hamburger 
Umgebung (e, f) und von einem Standort bei Thun, ferner in solchem 
von Standorten bei Utrecht (g), Dresden (h) und Kopenhagen. 

Angesichts dieser Feststellungen wäre es sehr merkwürdig, wenn 
allein das Material von LORBEER von Gmünden am Main 8 anstatt 9 
Chromosomen besäße. Vielmehr muß der Schluß gezogen werden, daß 
seine Beobachtungen falsch sind, mögen die diesbezüglichen Abbildungen 
auch noch so klar sein. 
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Wichtiger war nun eine nochmalige Untersuchung von Pellia Fab- 
broniana. Die von mir in der genannten Arbeit angegebenen Zahlen 
bezogen sich auf nicht fruktifizierendes Material, konnten also fiir 
Mannchen wie Weibchen gelten. Ich habe mir deshalb Mannchen und 
wie bei Pellia epiphylla wieder Material von möglichst verschiedenen 
Standorten verschafft. 

Die untersuchten männlichen Pflanzen von P. Fabbroniana wurden 
von mir in der Schweiz an drei verschiedenen Standorten in der Nahe 
von Einigen am Thuner See in reichlicher Menge mit Antheridien neben 
rein weiblichen Rasen gefunden. “Die Abbildungen zeigen, daB ent- 


L NN 





Abb. 1. Pellia epiphylla ; sis aus Individuen Hess Standorte. a—d il, 
e—h bivalente Rasse. a Dreimühlenborn (Frankfurt), b Münster, c Hann.-Münden, d Marburg, 
junges Archegonium ; e Hanstedt (Hamburg), f Niendorf (Hamburg), g Utrecht, à Dresden. 3000fach. 


gegengesetzt den Befunden LoRBEERs auch die Männchen 9 und nicht 
7 Chromosomen besitzen (Abb. 3 f, h, i, k). Unter diesen fällt ein kleines, 
das als m-Chromosom bezeichnete, auf. Ich betone, daß diese wie auch 
im Folgenden zu besprechende Platten so genau wie irgend möglich 
gezeichnet wurden. Es können nur 9 Chromosomen sein. In anderen 
Platten hätte man bei vorsichtiger Beurteilung allenfalls daran zweifeln 
können, ob 8 oder 9 Chromosomen vorliegen; die Zahl 7 kam nie irgend- 
wie in Betracht. (Bzgl. P. Nees ana vgl. Nachtrag S. 766.) 

Ganz ebenso verhielten sich P. Fabbroniana-Männchen von Gôttingen 
(Abb. 3 g); auch hier waren es 8 + 1 recht kleines Chromosom. 

SchlieBlich wurde noch Gewächshausmaterial aus dem Hamburger 
Garten untersucht, das im Herbst (also später als am natürlichen Stand- 
ort) reichlich Antheridien ansetzte. Die Chromosomenverhältnisse waren 

Planta Bd. 5. 48 
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waren genau die gleichen wie bei den Männchen der erstgenannten 
Standorte. In einer ganzen Reihe von Platten und Individuen lieB sich 
die Zahl 9, darunter wieder ein sehr kleines feststellen ; einige besonders 
klare Platten seien abgebildet (Abb. 3a—e, m). 

Da die Männchen von P. Fabbroniana von drei, zum Teil sehr weit 
voneinander entfernten Standorten, die Chromosomenzahl 9, also die- 
selbe wie die Weibchen besitzen, muß gefolgert werden, daß auch die 
Zahl 7, die LORBEER für P. Fabbroniana-Männchen angibt, unrichtig ist 
(und sehr wahrscheinlich auch die für P. Neesiana 3) und folglich auch 
die Deutung, die LORBEER seinen Befunden über die Reduktionsteilung 
gibt. Entweder liegt ein anomales Verhalten der Chromosomen vor, 
oder LORBEER hat die gefundenen Bilder falsch gedeutet. 

Bemerkt sei noch, daß von einer Variation der Chromosomenzahl, 
wie sie FARMER 1895 und CHAMBERLAIN 1903 beobachtet haben wollen, 
und die LORBEER mit seinen Befunden in Zusammenhang bringt, keine 
Rede sein kann, vorausgesetzt, daß nur vollkommen klare und einwand- 
freie Platten zur Zählung herangezogen werden. 

In Anbetracht der Sicherheit mit der LoRBEER seine Befunde dar- 
stellt — von den ersten Sporenteilungen z. B., in welchen 9 bzw. 7 Chro- 
mosomen festgestellt werden, heißt es „sie sind von klassischer Klar- 
heit‘‘ — schien es mir notwendig, den Widerspruch aufzuklären. Ich bat 
deshalb Herrn Dr. LORBEER, mir die betreffenden Präparate zur Einsicht 
zu überlassen. Er teilte mir mit, daß er, ausgehend von der oben zitierten 
Angabe von SHOWALTER, jetzt festgestellt habe, daß die Männchen 
9 Chromosomen besäßen. Da er selbst hierüber berichten wird, erübrigt 
es sich im einzelnen zu erörtern, worauf seine unrichtigen Angaben 
und Abbildungen zurückzuführen sind. (Bezüglich Blasia pusilla vgl. 
8. 754.) 


IV. Das Idiogramm von Pellia Fabbroniana. 
a) Die Bilateralität der Chromosomen. 

Nachdem die Unrichtigkeit der LorBEerschen Angaben gezeigt 
worden ist, besteht für meine Auffassung, das m-Chromosom von 
P. Fabbroniana sei ein Geschlechtschromosom, keine Schwierigkeit mehr. 
In einer soeben erschienenen Mitteilung berichtet SHOWALTER (1928) 
über ein Geschlechtschromosom im weiblichen Thallus von Pellia Nee- 
siana. Auf die Ergebnisse dieser Arbeit, die von meinen, an P. Fabbroni- 
ana erhaltenen bedeutend abweichen, werde ich am Schlusse dieses 
Abschnittes zurückkommen. (Vgl: auch den Nachtrag S. 766.) 

Ein Vergleich der Chromosomensätze der Weibchen von P. Fab- 
broniana mit denen der Männchen zeigt ohne weiteres Verschiedenheiten 
in der Größe des m-Chromosoms (Abb. 2 und 3). Diese Verschiedenheit 
könnte aber rein zufällig sein. Ich habe deshalb an möglichst vielen 
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Platten und in verschiedenen Stadien der Mitose eine Gestaltsanalyse 
durchgeführt. Diese Analyse, auf deren Bedeutung in der Einleitung 
hingewiesen wurde, ist gegriindet auf eine Analyse der Autosomen. 
Auf diese muB deshalb zunächst ausführlicher eingegangen werden. 

Schon im Jahre 1912 hat S. Nawascuin die Behauptung aufgestellt, 
daß die Chromosomen der Pflanzen zweischenkelig seien. Bewiesen 
hat er aber diese Forderung nur für einige Liliaceen. In der Folgezeit 
zeigten dann verschiedene Autoren die Richtigkeit der Nawascuinschen 
Behauptung, wenigstens zunächst für einige weitere Monokotylen (Tay- 
LOR 1925, Herrz 1925/26). Erst in neuerer Zeit sind die entsprechenden 
Chromosomentypen auch bei einigen Dikotylen festgestellt worden 
(M. NawascHın 1925, Laneter 1927, Hertz 1927 b, TAyLoR 1925, 
SEN TANINOVA 1927, SVESCHNIKOVA 1927). 

in einer früheren Arbeit (Hxırz 1925/26) habe ich für Monokotylen 
den Begriff der symmetrischen und asymmetrischen Chromosomen auf- 
gestellt (vgl. hierzu das Schema und die Chromosomenformeln in der 
zitierten Arbeit S. 656), ohne daß mir übrigens die russisch geschriebe- 
nen Arbeiten S. NAWASCHINS bekannt waren. Damit ist zum Ausdruck 
gebracht, daß die Chromosomen ähnlich einem höheren Organismus bilate- 
rale Gebilde sind. Ursprünglich sind sie bilateral-symmetrisch und kön- 
nen durch, eine zunächst hypothetische, Verkürzung des einen Astes 
zu bilateral-asymmetrischen Chromosomen werden. Auf die theoretische 
Bedeutung der Änderung der Symmetrieverhältnisse wird weiter unten 
ausführlicher zurückzukommen sein (S. 762). Hier sei nur auf die Frage 
eingegangen, ob wirklich ganz allgemein den Chromosomen bilateraler 
Bau zukommt. 

Man hat bisher nie den Versuch gemacht, die S. Nawascuinsche 
Behauptung der Zweischenkeligkeit der Chromosomen durch Bearbei- 
tung von Vertretern aus möglichst verschiedenen Verwandschaftsgrup- 
pen zu beweisen, und so ist sie in ihrer allgemeinen Form wenigstens 
unbeachtet geblieben (man vergleiche z. B. SHarps Cytologie, das beste 
einschlägige Lehrbuch, welches wir besitzen). Im Verlauf meiner Chro- 
mosomenzählungen fiel mir immer wieder auf, daß der bilateral-sym- 
metrische oder bilateral-asymmetrische Bau stets dann ohne weiteres 
festzustellen ist, wenn groß- und besonders langchromosomige Arten 
zur Untersuchung kommen. Dies kann nur daran liegen, daß bei kleinen 
Chromosomen die Bilateralität viel schwieriger festzustellen ist. Ich 
werde demnächst für eine Reihe von Dikotylen zeigen, daß die Forderung 
S. Nawascuins auch für kleinchromosomige Dikotylen (Oenothera, Epi- 
lobium, Datura, Antirrhinum, Linaria u. a. m.) zu Recht besteht, und 
daß nur mangelnde Technik oder unzureichendes morphologisches Stu- 
dium daran schuld ist, wenn von verschiedenen Forschern diese, wie im 


folgenden gezeigt werden soll, grundlegende Tatsache verkannt wurde. 
48* 
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In diesem Abschnitt wird der Nachweis gefiihrt, daB auch bei Krypto- 
gamen, nämlich den in Frage stehenden Lebermoosen, die Chromosomen 
bilateral gebaut sind, und gezeigt, auf welche Weise die Analyse geführt 
werden muß, damit auch bei kleinchromosomigen Arten diese Bilateralität 
erkannt werden kann. Gerade bei dem Vergleich der großchromosomigen 
Pellia mit der nahe verwandten kleinchromosomigen Androcryphia 
(S. 757) wurde ich darauf aufmerksam, daß nur die Größe der Chromo- 
somen daran schuld ist, wenn man, wie auch ich hier zuerst, die bilaterale 
Gestalt nicht erkennt. 


b) Die Autosomen. 

Allen bisherigen Beobachtern ist die Gesetzmäßigkeit im Bau der 
Lebermoos-Chromosomen entgangen. Sie ist aber, abgesehen von der 
Bedeutung, die ihr nach dem in der Einleitung Gesagten zukommt, 
für die Entscheidung der Frage von Wichtigkeit, ob bei einem diöcischen 
Organismus Geschlechtschromosomen vorhanden sind oder nicht (vgl. 
bes. Abschnitt VIe). 

Daß die Chromosomen ein und derselben Lebermoosart gewisse 
Größenunterschiede aufweisen, haben allerdings die meisten Untersucher 
gesehen. So sagt z. B. ALLEN (1919, S.301) von den Autosomen von Sphae- 
rocarpus: „The other seven differ in length among themselves. It is prob- 
able that all the individual chromosomes of different cells can be iden- 
tified by their length, but since in sections the chromosomes lie at va- 
rious angles and thus some of them are always foreshortened in the 
camera lucida drawings, it will require the assembling and study of a 
considerable number of figures showing the chromosomes in favorable 
positions to make such identification reasonably certain.‘ ALLENS 
sowie anderer Autoren Abbildungen lassen jedoch erkennen, daB nicht 
nur verschieden groBe, sondern bilaterale, in dem Verhältnis ihrer Ast- 
langen verschiedene Chromosomen vorhanden sind. Skeptischer schon 
bezüglich der Unterscheidung der Größenunterschiede allein der Größe 
nach scheint SHOWALTER zu sein. Nach ihm ist nur ein einziges kleines 
Chromosom als solches in den verschiedenen Platten von Aneura pinguis 
wiederzuerkennen. Und doch sind die Chromosomen nicht nur der 
Größe nach, sondern vor allem auf Grund ihres bilateralen Baues an dem 
Verhältnis der Schenkellängen einwandfrei charakterisierbar (vgl. S. 761). 

Weiter berichtet LORBEER (l.c.) über die Chromosomen von Pellia 
höchstens, daß sie bandförmig sind, im Volumen etwas variieren, und daß 
die der monôcischen Art etwas gedrungener seien als die der diöcischen. 
Auch SHOWALTER hat die wesentlichen Formunterschiede der symme- 
trischen und asymmetrischen Chromosomen, wie aus seinen beiden vor- 
läufigen Mitteilungen über Pellia Neesiana (1927, 1928) hervorgeht, nicht 
erkannt. Von den Chromosomen der männlichen Pflanze heißt es nur 











bei Pellia Fabbroniana, P. epiphylla und einigen anderen Jungermanniaceen. 733 


(1928) : ,, These differ somewhat in size, but no one chromosome is markedly 
larger than the others, while the smallest corresponds approximately 
to the smallest one in the female“, und von denen des Weibchens wird 
nur das als Geschlechtschromosom bezeichnete als ,,. .. Thicker and longer 
than any of its fellows . . .‘“ erkannt. 

Bald nachdem ich mit den Zahlungen bei Pellia Fabbroniana begonnen 
hatte, fiel mir bei Durchsicht der zahlreichen Platten auf, daß immer 
dieselben untereinander verschiedenen Chromosomentypen wieder- 
kehren. Man betrachte zunächst die schematisch klaren (nicht etwa 
schematisierten!) Platten in Abb. 2 a, e, f,g,h und Abb. 3c,kund e. 
Überall ist ein Teil der Chromosomen oft deutlich eckig, V-förmig ge- 
bogen; es sind die größten der Platte, der Rest ist (wenn man von dem 
kleinen m-Chromosom absieht) etwa nur halb so lang und hat die Ge- 
stalt von Stäben oder Keulen. Diese Chromosomen zeigen nie die 
scharfe Biegung der großen V-förmigen. Wenn eine Krümmung des gan- 
zen Stäbchens vorhanden ist, wie z. B. in Abb.3c Mitte, dann ist sie seicht 
wie ein u-Haken. Von den stabförmigen Chromosomen zeigt besonders 
eines an seinem gegen die Mitte der Platte zu gelegenen Ende in allen 
Platten einen kleinen Haken. Die kurze Betrachtung lehrt, daß ganz 
wie bei Crepis (NawascHin 1925) und Ranunculus (LANGLET 1927), 
bei Leucoium, Scilla, Crocus (Heırz 1925/26), Ornithogalum (DELAUNAY 
1926) oder Plantago (Hertz 1927 b) im Prinzip zweischenkelige Chro- 
mosomen vorhanden sind, die je nach den Verhältnissen ihrer Astlängen 
symmetrisch oder asymmetrisch sind. 

Gehen wir in der Analyse ein Stück weiter, um die auf Grund des 
eben Gesagten aufzustellende Formel der Autosomen 4 LL, 4 Lk, noch 
zu differenzieren. (Bezüglich der Bezeichnungen vgl. Herrz 1925/26, 
S. 656 und das dort gegebene Schema.) Hierbei stößt man infolge der 
beträchtlichen Variation und des Fehlens von Einschnürungen auf 
Schwierigkeiten. Doch können die folgenden Feststellungen als gesichert 
gelten. Eines der LL-Chromosomen ist durchweg etwas kleiner als die 
anderen drei und wäre demnach mit Il zu bezeichnen (Abb. 3c: oben 
Mitte, d, e: rechter Rand Mitte; &, J: unten Mitte. Abb. 2a oben 
rechts, e: oben links, g rechter Rand). Auch die übrigen sind wohl 
nicht ganz gleich groß, doch lassen sich diese gewiß geringen Unterschiede 
infolge der Variation ebensowenig sicher feststellen wie etwaige Verschie- 
denheiten in den zwei Schenkellängen jedes einzelnen Chromosoms. Man 
müßte wahrscheinlich eine sehr große Anzahl von Platten variations- 
statistisch bearbeiten, doch liegt hierzu zunächst keine Veranlassung vor. 
Die Feststellung genügt, daß die vier großen Chromosomen, von denen das 
eine etwaskleiner alsdie übrigen drei ist, ausgesprochen symmetrisch sind, 
das eine oder andere ganz schwach asymmetrisch. Von den vier stark asym- 
metrischen Chromosomen sind drei so stark asymmetrisch, daß es schwer 
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fällt, die Bilateralität zu erkennen. Sie sind den stabférmigen Chromoso- 
men von Drosophila sehr ähnlich, und ich habe nur sehr seltenein Rudiment 
des einen Astes feststellen können wie er z. B. so charakteristisch für die 





Abb.2. Pellia Fabbroniana, Weibchen; Metaphasen aus dem Thallus; in a, g. h, beginnende 

Spaltung, in b weiter fortgeschrittene. a Die 4 asymmetrischen Chromosomen in Spaltung; 

b sämtliche Chromosomen in Spaltung, besonders weit fortgeschritten ist die der 3 stark asym- 

metrischen Chromosomen; g nur das x-Chromosom, À das x-Chromosom, 3 asymmetrische und 

2 symmetrische Chromosomen in Spaltung begriffen (a und f Material aus der Dresdener, das 
übrige aus der Hamburger Umgebung). 3000 fach. 


vollkommen asymmetrischen Chromosomen von Crepis (NAVASCHIN) oder 
Ornithogalum (DELAUNAY, Hurrz) ist. 

Das vierte läßt noch sehr deutlich ein zweites Schenkelstück erkennen 
(vgl. besonders Abb. 3c, f rechts Mitte, h oben Mitte, & oben links, 
l oben rechts. Abb.2c,d, f, h unten rechts). Dagegen ist auch hier 





bei Pellia Fabbroniana, P. epiphylla und einigen anderen Jungermanniaceen. 735 


wieder nicht feststellbar, ob die einzelnen der vier in der Größe wesentlich 
untereinander differieren, und ich setze deshalb als Formel: 1 Lk, 3L., da 
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Abb. 3. Pellia Fabbroniana. RE Metaphasen aus dem Thallus; in b, c, e beginnende 
Spaltung und zwar in b aller 4 asymmetrischen und zwei der symmetrischen Chromosomen, in 


c eines symmetrischen und eines asymmetrischen, in e eines symmetrischen Chromosoms (f, h 
i, k Material aus der Umgebung von Einigen (Schweiz); g Göttinger, die übrigen Hamburger Um- 
fach, 


gebung). 3000 











der eine Schenkel in der Länge jeweils einem Schenkel der LL-Chromo- 


somen gleich: ist. 
Schließlich ist noch auf einen weiteren Unterschied in der Gestalt 


der drei asymmetrischen Chromosomen besonders hinzuweisen: Bei 
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einem von diesen konnte — zum erstenmal bei Kryptogamen — ein 
Trabant festgestellt werden (Abb. 36, c, /; Abb. 2d, f, g). Er ist 
winzig klein, etwa von der Größe der kleinsten Crepis-Trabanten, sitzt 
auf einem sehr dünnen Faden und ist bei der verwandten Methode oft 
nur schwach gefärbt. An seiner Konstanz ist gar nicht zu zweifeln. 
Daß er nicht in allen Platten gefunden werden konnte, ist bei der Klein- 
heit und der Art seiner Anheftung selbstverständlich. Dieser Trabant 
fehlt, darauf sei hier noch hingewiesen, bei Pellia eyiphylla, dagegen 
fand ich ihn bei der verwandten Mörckia hibernica (vgl. S. 756) und einer 
Art einer anderen Gattung, nämlich Aneura palmata. 

Bemerkenswert ist nun folgendes: Bei allen diesen drei Arten sitzt 
er jedesmal am formgleichen Chromosom an derselben Stelle, nämlich 
am proximalen Ende des einen stark asymmetrischen Chromosoms. 
Noch interessanter scheint mir aber, daß auch bei Phanerogamen in 
den allermeisten Fällen (allerdings nicht immer) die Trabanten auch hier 
an dem jeweils am stärksten asymmetrischen Chromosom des Satzes sitzen, 
so bei den Pflanzen, für welche erstmalig S. Nawascutn Trabanten be- 
schrieben hat, Galtonia, Muscari u.a., so bei Crepis (M. Navascutn l.c.), 
so bei vielen Ranunculaceen (SENJANINOVA 1925, LANGLET 1927), um nur 
einige besonders sprechende Beispiele anzuführen. 

Den Trabanten konnte ich im weiblichen und männlichen Thallus 
einwandfrei feststellen. Auf Grund der Analyse ist für die Autosomen 
von P. Fabbroniana folgende Formel zu geben: 

3 LL, 11, 1 Lk, 2L., 1L: 

Das letzte Zeichen (:) führe ich ein für stark asymmetrische Chro- 
mosomen mit einem Trabant. 

Um diese Formel zu sichern, wurde nach weiteren gesetzmäßigen 
Verschiedenheiten zwischen den symmetrischen und asymmetrischen 
Chromosomen während anderer Stadien die Mitose gesucht, ein Vorgehen, 
welches für die genaue Definition der Geschlechtschromosomen sich 
als wichtig erwiesen hat. 

Wenn wir zunächst die Art und Weise, in welcher die Längsspaltung 
der metaphasischen Chromosomen sichtbar wird, betrachten, so läßt 
sich folgende Gesetzmäßigkeit erkennen (Abb.4). Ich möchte zwei Arten 
der Längsspaltung (genauer: des Sichtbarwerdens der in der Prophase 
vollzogenen Längsspaltung) unterscheiden. 1. Die simultane: Die Spal- 
tung tritt die ganze Länge des Chromosoms hindurch mit einem Male 
auf. 2. Die succedane: Die Spaltung wird an bestimmter Stelle früher 
oder viel stärker sichtbar, als an anderen Punkten. In diesem Falle sind 
wieder zwei Möglichkeiten gegeben: Die Spaltung wird an dem bzw. den 
freien Schenkelenden eines Chromosoms zuerst sichtbar und pflanzt 
sich gegen die Umbiegungsstelle zu (das proximale Ende) allmählich 
fort. Ich bezeichne sie als centripetale Spaltung (b). Oder zweitens: Die 
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Spaltung wird zuerst an der Umbiegungsstelle, dem proximalen Ende, 
meistens als kleines Trapez sichtbar und tritt erst später an dem distal 
gelegenen Ende auf: Centrifugale Spaltung (a). Die Art der Trennung 
der beiden Tochterchromosomen kann bei simultaner und succedaner 
Spaltung dieselbe sein: Die proximalen Enden weichen zuerst, die 
distalen zuletzt auseinander. 

Die notwendige Folge der succedanen Spaltung ist, daB hierbei die 
symmetrischen und asymmetrischen Chromosomen ganz verschiedenes 
Aussehen erhalten, sowohl bei centripetaler wie bei centrifugaler Spal- 
tung und jetzt gut voneinander unterschieden werden können (vgl. 
Schema Abb. 4). Liegt ein symmetrisches Chromosom vor, so ist es 
in diesem Augenblick daran zu erkennen, daß bei centripetaler Spaltung 
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a 
Abb. 4. Schema der ,,succedanen Spaltung‘. a centrifugale (Pellia, Aneura); b centripetale 
(z. B. Crepis, Ranunculus). 


an zwei Punkten des Chromosoms Spalten sichtbar werden (den beiden 
distalen Enden: b), bei centrifugaler nur an einer Stelle, der Umbiegungs- 
stelle, dem proximalen Ende: a. Ein ganz anderes Bild bieten die asym- 
metrischen Chromosomen. Bei centripetaler Spaltung wird hier natur- 
gemäB nur an einem Punkte ein Spalt sichtbar, . 
nämlich an dem einen distalen Ende (b), bei cen- me 
trifugaler, zwar wie bei einem symmetrischen 
Chromosom ebenfalls nur an einem Punkte. 
Dieser liegt aber nicht in der Mitte des Chromo- 
soms, sondern desto mehr nach dem einen Ende 
zu, je asymmetrischer das betreffende Chromosom 
ist (a). Durch die Spaltungsweise ist also die Môg-  Abb.5. Spaltende Chromoso- 
lichkeit gegeben, beim Fehlen von Einschnürun- Thames), one met oe 1 
gen (so bei den in Frage stehenden Lebermoosen) denen Platten herausgezeich- 
und beim Fehlen von ausgesprochenen Biegungen  mosumen, b asymmetrisches. 
doch die Chromosomen nach ihren Symmetrie- = 
verhältnissen zu klassifizieren, bzw. die aufgestellte Formel zu priifen. 
Bei Pellia und anderen Jungermanniaceen ist die Spaltung aus- 
gesprochen succedan und zwar centrifugal. Die Trennung beginnt also 
immer an der proximal gelegenen Umbiegungsstelle zuerst deutlich 
zu werden. In Abb. 5 sind einzelne Anaphasenchromosomen aus ver- 


b 
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schiedenen Platten abgebildet, die, nicht schematisiert, aber doch sche- 
matisch klar die Verhältnisse wiedergeben : a zeigt in Trennung begriffene 
LL-Chromosomen, mit stark vergréBertem trapezförmigem Spalt, b ein 
ebensolches in weiter vorgeriicktem Stadium der Trennung; c schlieB- 
lich zeigt den fast am Ende gelegenen Spalt eines Lk-Chromosoms. 
Daß die, auf Grund der oben aufgestellten Formel zu erwartenden 
Spaltungsbilder in den zu fordernden Zahlenverhältnissen auftreten, 
zeigen klare Platten ohne weiteres. In Abb. 2a sind der Form nach 
drei der Chromosomen L., zwei davon sind entsprechend am proximalen 
Ende gespalten, bei einem wird der trapezförmige Spalt sichtbar. Das 
vierte der asymmetrische Chromosomen ist als Lk zu bezeichnen, und 
sinngemäß liegt die Spaltung stark asymmetrisch (rechts Mitte. (Abb. 26 
zeigt sehr schön eine weiter fortgeschrittene Trennung: sie hat am 
proximalen Ende begonnen; drei der L.-Tochterchromosomen hängen 
nur noch an dem einen distalen Enden zusammen. Bei den vier übrigen 
großen Autosomen, von denen drei sicher symmetrisch sind, haften 
jeweils noch die beiden distalen Enden aneinander. Sehr klar liegen 
ferner die Verhältnisse in Abb. 2h, 36 und 8a,. Überall sind drei stark 
asymmetrische Chromosomen mit an den proximalen Enden gelegenen 
Spaltungen (in 35 linker Rand auch das vierte Lk-Chromosom in Spal- 
tung) und zwei bis drei der großen LL-Chromosomen mit median ge- 
legenem Trapez zu erkennen. 

Weiter können in späten Anaphasen die Chromosomentypen aus- 
gezeichnet analysiert werden. Die Biegung der symmetrischen Chromo- 
somen ist hier viel ausgesprochener als in Platten. Leider finden sich 
zwar übersichtliche Telophasen, in welchen die Chromosomen ~eit 
genug auseinanderliegen, nicht allzu häufig, doch sind auch hier «> 
Typen, besonders die Verhältnisse der Astlängen zueinander so konstant, 
daß ein einziges klares Stadium genügt, um ein Urteil zu fällen, eine an 
Platten vorgenommene Analyse zu bestätigen oder zu berichtigen. 
Ein für sämtliche Chromosomen sehr klares Bild gibt die Abb.7 a; 
ohne weiteres sind auf beiden Seiten die vier symmetrischen (davon 
jeweils eines deutlich kürzer) und die vier stark asymmetrischen Chromo- 
somen zu erkennen. 

Es gibt noch eine dritte Möglichkeit, um die an Platten aufgefundene 
Formel nachzuprüfen. In späten Anaphasen sind sämtliche Chromo- 
somenschenkel eng zusammengedrängt, und in Aufsichten läßt sich sehr 
gut die Anzahl der optischen Querschnitte ermitteln. Diese Zahl muß 
natürlich ganz verschieden sein, je nachdem, ob mehr oder ~eniger 
symmetrische oder asymmetrische Chromosomen vorhanden sind. Wären 
z. B. alle 9 Chromosomen deutlich zweischenkelig, so wären 18 Quer- 
schnitte zu erwarten, wären sie alle vollkommen asymmetrisch, so 
müßten es 9 Querschnitte sein. In klaren Telophasenaufsichten von 
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Pellia Fabbroniana-Weibchen wurden das eine Mal 14, das andere Mal 
15 Querschn itte gezählt. Auf Grund der aufgestellten Formel ist folgende 
Zahl zu erwarten: 8 Querschnitte der vier symmetrischen Chromosomen, 
3 Querschnitte der vollkommen asymmetrischen Chromosomen, 1—2 
Querschnitte des kk-Chromosoms und 2 Querschnitte des x-Chromo- 
soms (hierüber vgl. S. 741), also im ganzen 14—15, was mit der tatsäch- 
lich ermittelten Zahl sehr gut übereinstimmt. Untersuchungen dieser 
Art sind als Kontrolle wichtig (vgl. P. epiphylla und besonders Andro- 
cryphia confluens 8. 759); die absoluten Astlängen lassen sich auf diese 
Weise natürlich nicht ermitteln. . 

Schließlich sei noch auf die Prophasen eingegangen, die zwar für die 
Gestaltsanalyse — wegen der hier starken Variation der Astlängenver- 
hältnisse — nicht so wichtig waren, aber in anderer Hinsicht interessante 
Verhältnisse zeigten. Bereits früher habe ich darauf hingewiesen (Hertz 
1927 b), daß die gesetzmäßige Anordnung der Chromosomen während 
der Prophase in einem Polfeldstadium bei Pflanzen eine viel häufigere 
Erscheinung sei als bekannt ist und gewöhnlich angenommen wird, und 
daß dieses Stadium sich möglicherweise immer vorfände. Pellia Fab- 
broniana und andere in dieser Arbeit untersuchte Lebermoose (S. 755 
und Taf. VI, e, f) zeigen dieses Stadium oft sehr schön. Charakteristisch 
dafür ist, daß hier die Chromosomenschenkel alle annähernd parallel 
liegen, und die proximalen Enden alle nach derselben Richtung hin, 
eben dem Polfeld, orientiert sind. Entsprechend ihrem Bau bieten auch 
hier die symmetrischen und asymmetrischen Chromosomen oft ver- 
schiedene Bilder. Sie sind höchstens schwach gekrümmt. Höchstens 
wenn ein Lk-Chromosom vorliegt, hat dieses einen kleinen Haken, der 
dem kurzen Ast entspricht. Im Gegensatz hierzu sind die symmetrischen 
Chromosomen meistens stark gekrümmt und infolgedessen deutlich zwei- 
schenkelig. Bei vorsichtiger Beurteilung der Bilder lassen sich also auch 
auf Grund von Polfeldern Schlüsse auf die vorhandenen Typen schließen, 

Das Polfeldstadium bleibt bei den von mir daraufhin untersuchten 
Lebermoosen lange erhalten. Es ist noch dann zu erkennen, wenn der 
Längsspalt unsichtbar geworden ist und die Chromosomen sich stark 
verkürzt haben. Solche Stadien (Abb. 6 rechts und Abb. 14 c) ähneln 
dann sehr Telophasenhälften, wofür ich sie auch zunächst gehalten habe. 
Die Dicke der Chromosomen, ihre lockere Lagerung und die Tatsache, 
daß nur immer eine „Hälfte“ auch in vollkommen intakten Zellen ge- 
funden wird, beweisen, daß hier späte Polfeldstadien vorliegen. 

Von besonderem Interesse ist die Lagerung des m-Chromosoms. 
Es liegt in den allermeisten Fällen (vgl. Abb.6, 145, c und Taf. VI, /) am 
Pole und gibt, glaube ich, durch diese Lagerung einen deutlichen Hin- 
weis über das Zustandekommen des Polfeldes. GußwItscH (1927) sucht 
zu zeigen, daß die Annahme eines dynamischen Zentrums notwendig 
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sei. Viel einleuchtender scheint mir dagegen die Vorstellung, daß das Pol- 
feldstadium die Folge der telophasischen Anordnung der Chromosomen ist. 
Genau wie im Polfeld liegt in der späten Anaphase das m-Chromosom 
an der „Basis‘‘, d. h. auf der Höhe der proximalen Enden der Auto- 
somen (vgl. Abb. 7, 14d und Taf. VI, i). Das kleine Chromosom braucht 
also nicht unter dem Einfluß eines hypothetischen dynamischen Zentrums 
während der Prophase die charakteristische Stellung am Pol einzu- 
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Abb. 6. en 2 ver cer eng es Prophase ; Polfeldstadium : links frühe, rechts späte. 
in telophasischer Stellung (vgl. 8. 730 u. 755). 8000fach. 





nehmen, sondern es liegt eben da, weil es in der Telophase dort lag. 
Demnach würden die Chromosomen in der Telophase als solche zwar 
verschwinden, die sie zusammensetzenden Teile aber diejenige Anord- 
nung im Kerne behalten, welche der Gestalt jedes einzelnen Chromosoms 
entspricht. (Eine Beobachtung, die für diese vielfach vertretene Auf- 
fassung spricht, wird auf 8.753 beschrieben werden.) Die Folge der An- 
ordnung der Chromosomenteilchen ist dann die telophasenartige (Polfeld) 
Lage der Chromosomen in der Prophase. 


c) Die Geschlechtschromosomen. 

Ein Vergleich der eben beschriebenen Autosomentypen ergab keinen 
Unterschied zwischen Männchen und Weibchen (vgl. besonders Abb. 2 
und 3). Dagegen fielen bald Größenunterschiede zwischen den beiden 
m-Chromosomen auf. Die in Abb. 2 und 3 wiedergegebenen Platten 
(vgl. zunächst 2 c—f und 3 6, c, e, f, A, im) zeigen, daß beim Weibchen 
das m-Chromosom etwas größer und scharf gebogen, beim Männchen 
dagegen kleiner und gerade (höchstens schwach und nie scharf gebogen) 
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ist. Vorsicht war aber geboten, da ja ein Vorurteil bestand, indem ich 
in dem m-Chromosom ein Geschlechtschromosom vermutete. Es erhob 
sich zunächst die Frage, ob diese Unterschiede so konstant sind, 
daB man von Geschlechtschromosomen sprechen kann, und deshalb 
wurden in einer groBen Reihe von Platten der Mannchen und Weibchen 
die m-Chromosomen, die ja leicht an ihrer Kleinheit von den übrigen 
unterschieden werden kénnen, ermittelt. Im ganzen wurden mehr als 
40 Platten von beiden Geschlechtern durchmustert und die oben mit- 
geteilte Beobachtung immer wieder bestätigt. In Abb. 8 sind aus 16 
Metaphasen weiblicher (a) und ebenso vieler männlicher Pflanzen (5) 
die m-Chromosomen herausgezeichnet. Immer ist das m-Chromosom 
der Weibchen gekrümmt und verhältnismäßig groß, das der Männchen 
gerade und etwas kürzer. Das m-Chromosom ist also, wie vermutet, 
ein Geschlechtschromosom. 

Die Richtigkeit dieser Behauptung konnte auf Grund der im vorigen 
Abschnitt an den Autosomen erhobenen Befunde noch weiter bewiesen, 
und die Geschlechtschromosomen konnten bestimmten Typen zugeordnet 
werden. Die Form des x-Chromosoms des Weibchens machte es wahr- 
scheinlich, daß dieses ein fast symmetrisches Chromosom sei, während 
die deg y-Chromosoms für ein stark asymmetrisches sprach. Es mußten 
sich also wie die Autosomentypen auch das x- und y-Chromosom bei der 
Spaltung und in der Anaphase, ihrer Gestalt in Metaphasen entsprechend, 
verschieden verhalten. Diese Vermutung konnte bestätigt werden, wo- 
mit, wie in der Einleitung angedeutet, neue Gesichtspunkte gewonnen 
wurden. 

Wenn das x-Chromosom des Weibchens ein fast symmetrisches 
Chromosom ist, so muß bei succedaner, centrifugaler Spaltung der 
Spalt zuerst ungefähr in der Mitte des Chromosoms und nie terminal 
auftreten. Dies ist der Fall, immer wieder habe ich die in Abb. 2 g, h 
und Abb. 8a, wiedergegebenen Spaltungsstadien gefunden. In Abb. 2 5 
zeigt das x-Chromosom wie die Autosomen ein spätes Stadium: Ent- 
sprechend haften die beiden distalen Enden des x-Chromosoms und der 
symmetrischen Autosomen noch aneinander. 

Im Gegensatz hierzu muß die Spaltung des y-Chromosoms immer 
an dem einen Ende sichtbar werden. Auch dies trifft zu. In einer Reihe 
von Platten konnte das in Abb. 8 5, abgebildete Stadium festgestellt 
werden, in dem die proximalen Enden etwas auseinander klaffen. Nie 
tritt wie beim x-Chromosom der Spalt in der Mitte auf. 

Schließlich war das Verhalten der m-Chromosomen in späten Ana- 
phasen zu prüfen. Hier ist das x-Chromosom entsprechend seinem 
bilateral-symmetrischen Bau immer wie in den Metaphasen zweischen- 
kelig, v-férmig gebogen (Abb. 7a, a,), das y-Chromosom dagegen als stark 
asymmetrisches ebenso gerade wie in Platten (Abb. 65, b;). 
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Damit ist zum ersten Male bei Pflanzen eine genaue Gestaltsanalyse 
von Geschlechtschromosomen in somatischen Mitosen durchgefiihrt 
worden mit dem Ergebnis: die Längenunterschiede zwischen dem x- und 
y-Chromosom sind ganz bestimmter Art. Das Geschlechtschromosom des 
Weibchens ist ein symmetrisches, das des Männchens ein stark asymme- 
trisches Chromosom. Die sich hieraus ergebenden neuen Gesichtspunkte 
erörtere ich in Abschnitt VII, nachdem die Idiogramme der diôcischen 
und der monécischen Art miteinander verglichen worden sind. 


We SE 


Abb. 7. Pellia Fabbroniana, Anaphasen aus dem Thallus, links Weibchen, rechts Männchen ; das 
x-Chromosom symmetrisch, das y-Chromosom asymmetrisch. In a in beiden Telophasenhälften 
alle symmetrischen und asymmetrischen Chromosomen erkennbar. (Vgl. Abb, 10.) 3000fach. 


Hier sei noch auf die Verhältnisse bei P. Neesiana näher eingegangen. 
Für diese Art habe ich dieselbe Formel wie für P. Fabbroniana 
angegeben (Hertz 1927 c). Diese Angabe ist falsch. Das damals nicht 
fruktifizierende Material hat sich als identisch mit P. Fabbroniana er- 
wiesen, und so erklärt sich die Gleichheit der Idiogramme. Während 
der Drucklegung dieser Arbeit veröffentlichte SHOWALTER (1928) eine 
kurze Mitteilung über die Chromosomen von P. Neesiana. Er kommt 
bezüglich des Geschlechtschromosoms, welches er hier nur beim Weib- 
chen erkennen konnte, zu Ergebnissen, die von meinen bei P. Fabbroni- 
ana erhaltenen erheblich abweichen. 

Nach SHOWALTER ist im weiblichen Geschlecht der genannten Art 
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ein besonders großes Chromosom vorhanden, von dem es heißt: ,,. . . one 
is about twice as large as any other or as any of the chromosomes of 
the male plant.“ Auch in Telophasen zeichnet es sich durch seine Größe 
vor den anderen aus und zeigt von jetzt ab ein bisher nur fiir tierische Ge- 
schlechschromosomen in den spermatogonialen Teilungen bekanntes, von 
den Autosomen abweichendes Verhalten : Es verschwindet nicht wahrend 
der Telophase und bleibt auch in der Interkinese als groBe Chromatin- 
masse erhalten (Heteropyknose). Beim Mannchen dagegen haben die In- 
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Abb. 8. Peilia Fabbroniana. Thallus; links Weibchen, rechts Männchen. a x-Chromosomen, 

bh y-Chromosomen aus je 16 Metaphasen herausgezeichnet; die x-Chromosomen sind fast symme- 

trisch, die y-Chromosomen asymmetrisch; in a, deshalb die Spaltung in der Mitte des x-Chromo- 
soms, in &ı an einem Ende des y-Chromosoms beginnend: vgl. 8. 737 u. 741. 3000fach. 


terkinesekerne das gewohnte Aussehen, und in Metaphasen fällt keines 
der Chromosomen durch besondere GréBe auf. Es liegt kein Grund vor, 
an der Richtigkeit der Angaben SHOWALTERS zu zweifeln, vielmehr 
sprechen verschiedene Überlegungen, die hier zu erértern zu weit führen 
würde, dafür, daß er richtig beobachtet hat (vgl. Nachtrag S. 766). 
Die Bilateralität der Chromosomen hat SHOWALTER, darauf wurde 
auf S. 732 hingewiesen, nicht erkannt. Aus seinen Abbildungen geht 
aber mit Sicherheit hervor, daß das als Geschlechtschromosom ange- 
sprochene des Weibchens ein sehr großes symmetrisches Chromosom ist. 
Es unterscheidet sich also nur im Gesamtvolumen, nicht in den Sym- 
metrieverhältnissen von dem x-Chromosom von P. Fabbroniana. Weiter 
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zeigt die eine Abbildung (Fig. 39) SuowALrters (1928) mit ebensolcher 
Sicherheit, daß von den übrigen Autosomen 4 ebenfalls symmetrisch sind, 
1 schwach asymmetrisch und 3 sehr stark asymmetrisch. Auf Grund der 
erwähnten Abbildungen gebe ich für das Genom von P. Neesiana das 
nebenstehende Schema (Abb. 11 9). Es ist, wie sich aus Abschnitt V 
ergeben wird, dem von P. epiphylla sehr ähnlich. Schwieriger läßt sich 
bei den wenigen Abbildungen, die SHOWALTER gibt, ein Schema für die 
Männchen aufstellen. Aber immerhin kann man erkennen, daß hier 
weniger symmetrische Chromosomen vorhanden sind, und muß erwarten, 
daß in Anlehnung an die für Pellia Fabbroniana vorgenommene Analyse 
eben eines der asymmetrischen Chromosomen das y-Chromosom sein 
muß (im Schema nur in Umrissen gezeichnet). Auch wenn sich diese 
Voraussage erfüllen sollte, bleibt der Unterschied im Gesamtvolumen 
der Geschlechtschromosomen der einander doch nahestehenden Arten 
sehr auffallend und in seinem Wesen zunächst vollkommen unverständ- 
lich. Hypothesen, die sich immerhin aufdrängen, hier zu erörtern, ist 
solange verfrüht, als die genaue Gestaltsanalyse beim Weibchen und 
Männchen von P. Neesiana nicht durchgeführt ist (vgl. Nachtr. S.766). 

Auch bei P. Fabbroniana habe ich feststellen können, daß im Weib- 
chen! das Geschlechtschromosom in der Telophase erhalten bleibt und 
auch während der Interkinese zu erkennen ist (Taf. VI, Abb. g, h, i). Ich 
bin übrigens nicht erst durch SHOWALTERS Angaben hierauf aufmerksam 
geworden, sondern durch Beobachtungen an Kernen von Leptoscyphus 
anomalus und vor allen Dingen der monöcischen P. epiphylla. Hierauf 
wird in Abschnitt V c ausführlich eingegangen. 


V. Das Idiogramm von Pellia epiphylla. 
a) Analyse. 

Die bloße Feststellung von Geschlechtschromosomen bei Pflanzen 
ist zwar in mancher Hinsicht reizvoll, doch löst sie für sich allein keine 
Frage und wirft keine anderen als die bisher gestellten auf. Im vorher- 
gehenden Abschnitt wurde nun auf die Gestaltsanalyse des x- und 
y-Chromosoms sowie der Autosomen von P. Fabbroniana während 
der vegetativen Mitose besonderer Wert gelegt. Dies geschah aus folgen- 
dem Grunde. Die drei Arten der Gattung sind sehr nahe miteinander 
verwandt, P. Neesiana mit P. epiphylla sogar so nahe, daß sie von 
Dovıs (1905) nur als Form der letztgenannten angesehen wurde. Von 
den beiden Arten, P. Neesiana und calycina unterscheidet sich P. epi- 
phylla dadurch, daß Antheridien und Archegonien auf demselben In- 
dividuum gebildet werden, während jene getrenntgeschlechtlich sind. Die 
Chromosomenanalyse der diöcischen P. Fabbroniana mußte also die Identifi- 


1 Und sehr wahrscheinlich auch beim Männchen, (Anm, bei der Korrektur.) 
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zierung des dem Geschlechtschromosom bei der monöcischen P. epiphylla 
entsprechenden Chromosoms ermôglichen. 

Bisher hat man nur den Geschlechtschromosomen getrenntgeschlecht- 
licher Organismen seine Aufmerksamkeit geschenkt. Es versteht sich 
aber von selbst, daß dem Geschlechtschromosomen einer getrennt- 
geschlechtlichen Art eines der Chromosomen der nahe verwandten, ge- 
mischtgeschiechtlichen Art entsprechen muB, vorausgesetzt daB, wie 
in unserem Falle, die Chromosomenzahl bei beiden dieselbe ist. Damit 
ist zunächst (vgl. S.750ff.) nichts darüber ausgesagt, ob dieses Chro- 
mosom irgendwelche Gene, die mit der Geschlechtsbestimmung in Zu- 
sammenhang stehen, enthält, vielmehr nur eine rein vergleichend-mor- 
phologische Aufgabe gestellt. Diese ist von besonderem Interesse. 

Es sind vor allen Dingen von WiLsoN (1925) bestimmte Vorstellun- 
gen über die Entstehung der Geschlechtschromosomen gebildet worden. 
Die einzige Möglichkeit, die eine oder andere Auffassung wahrscheinlich 
zu machen, ist darin gegeben, daß man den eben erwähnten Vergleich 
anstellt. Nach WıLson soll das y-Chromosom des heterogametischen 
Geschlechts dadurch entstanden sein, daß ein ursprünglich längeres 
Chromosom verkürzt wurde. Nach den im vorigen Abschnitt geschil- 
derten Ergebnissen besteht also das Wesen dieses Vorganges darin, 
daß das betreffende Chromosom nicht irgendwie, sondern asymmetrisch 
verkürzt wurde: Also muß bei der nahe verwandten gemischtgeschlecht- 
lichen Art das homologe des Geschlechtschromosoms ein symmetrisches 
Chromosom sein. 

Die Voraussetzungen für eine solche Homologisierung sind bei 
Pellia erfüllt. Die Chromosomenzahl ist verhältnismäßig niedrig, die 
einzelnen Chromosomen sind untereinander, wie bei der diöcischen 
Art gezeigt wurde, sehr verschieden. 

Die Chromosomen von P. epiphylla sind von denen von P. Fabbroni- 
ana zunächst ohne weiteres dadurch zu unterscheiden, daß sie einerseits 
dicker und vor allem bedeutend kürzer sind, andererseits aber unter den 
neun vorhandenen ein so besonders kleines wie bei der gemischtgeschlecht - 
lichen Art nicht auffällt. Die großen Chromosomen sind also kürzer, als 
die der getrenntgeschlechtlichen Art, das kleinere ist offenbar länger. Eine 
genaue Genomanalyse aber ist nicht leicht, da die Formunterschiede 
zwischen den einzelnen Chromosomen meistens viel weniger in die Augen 
fallend sind als bei der getrenntgeschlechtlichen Art. Trotzdem wäre es 
sicher verkehrt gewesen, anzunehmen, daß bei P. epiphylla nicht auch im 
Prinzip bilaterale Chromosomen vorhanden seien. In sehr vielen Platten 
lassen sich bei der Kürze und Dicke der Chromosomen allerdings über- 
haupt keine Typen unterscheiden. Zwar fallen hier und da besonders 
starkgebogene v-förmige und andererseits vollkommengeradeauf (Abb. 1, 
b, e—h); aber eine Gesetzmäßigkeit im Vorhandensein einer bestimmten, 
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konstanten Zahl dieser Typen lieB sich zunächst nicht feststellen, und 
man könnte ohne weiteres solche Platten in der Rumpelkammer der 
in der Form — wie gewöhnlich angenommen wird — undefinierbaren 
Dikotylenchromosomen unterbringen. Sucht man aber solche Meta- 





Abb. 9. Pellia epiphylla, Metaphasen aus dem Thallus; a-d, i und k univalente Rasse; e—h biva- 
lente Rasse. Die bilateral-sy trischen Chromosomen jeweils bezeichnet, nicht sicher als solche 
erkannte punktiert. In h 3 symmetrische und 2 asymmetrische Chromosomen in Spaltung. 

g Anaphase in Aufsicht. 3000fach. 


phasen, in denen die Chromosomen etwas länger sind, auf, so zeigt sich, 
daß genau wie bei der verwandten Art symmetrische und asymmetrische 
Chromosomen in immer demselben Zahlenverhältnis wiederkehren. So sind 
in der Platte a (Abb. 1) ohne weiteres vier vollkommen symmetrische LL-, 
zwei schwach asymmetrische, ein stark asymmetrisches und zwei voll- 
kommene Chromosomen festzustellen. Ebenso sind in Platte c fünf bis 
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sechs symmetrische, zum Teil schwach asymmetrische und drei sicher 
stark asymmetrische vorhanden. 

Die klarsten Platten sind in Abb. 9 dargestellt; sie stammen zum 
Teil aus der univalenten (a—d, i, k), zum Teil aus der bivalenten Rasse 
(e—h). In sieben davon kann man die sichere Mindestzahl von 5/6 bzw. 
10/12 symmetrischen Chromosomen feststellen. Besonders wichtig ist die 
Platte i; sie zeigt das Auftreten des Primärspaltes an den für die ver- 
schiedenen Chromosomen charakteristischen Stellen. Unten sieht man 
zwei L.-Chromosomen mit terminal gelegener Spalte, daran anschließend 
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Abb. 10. Pellia epiphylla, Anaphase aus dem Thallus. a, a; dieselbe Anaphase, in a, die einzelnen 
Chromosomen etwas auseinander gezeichnet; mindestens 5 der 9 Chromosomen sind symmetrisch, 
3 asymmetrisch, b in der unteren Anaphasenhälfte ebenfalls mindestens 5 symmetrische Chromo- 


somen; c, d in den 4 Telophasenhälften sind je 6 Chromosomen symmetrisch, 3 asymmetrisch 
(vgl. Abb. 7). 3000 fach. 


folgen drei LL-Chromosomen (mit Kreuzchen bezeichnet) mit median 

gelegener Spalte. Zwei der LL-Chromosomen (oben rechts) sind noch 

ungespalten, ebenso das darunterliegende Lk-Chromosom. Nur ein Chro- 

mosom (gestricheltes Kreuz) dieser Platte konnte der Gestalt nach nicht 

definiert werden; es ist aber sehr wahrscheinlich ein symmetrisches. Der 

eine, kurz erscheinende Ast zeigt nach unten, und deshalb war es nicht 
49* 
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môglich, sicher zu entscheiden, ob ein symmetrisches oder asymmetri- 
sches Chromosom vorliegt. 

Daß also mindestens 5/6 der Chromosomen symmetrisch sind im 
Gegensatz zu nur 4 groBen symmetrischen bei P. Fabbroniana kann 
keine Frage sein. Deshalb habe ich in der vorläufigen Mitteilung (1927 c) 
für P. epiphylla die Formel 5 LL, 4 Lk gegeben. Später ließen sich, 
was für die eingangs gestellte Aufgabe jedoch belangslos ist, mit Sicher- 
heit 6 symmetrische Chromosomen ermitteln in Metaphasen, vor allen 
Dingen aber in Anaphasen der univalenten Rasse. 6 symmetrische 
Chromosomen zeigt die in Abb. 9a abgebildete Platte und mindestens 
11 die Platte 9% der bivalenten Rasse. Entscheidend sind aber wie 
gesagt die Telophasen (Abb. 10). In der unteren Hälfte der Telophase a 
(in a, auseinandergezeichnet) sind 6 Chromosomen vollkommen sym- 
metrisch, eines davon, links unten, eine Spur asymmetrisch. Stark 
asymmetrisch, als Lk bzw. L. zu bezeichnen, sind in der unteren Hälfte 
nur 3 Chromosomen. In der oberen Hälfte sind die drei entsprechenden 
ohne weiteres zu erkennen. Dagegen läßt sich die Länge des einen 
Astes des Partners des als schwach asymmetrisch bezeichneten Chromo- 
soms der unteren Hälfte nicht feststellen. Sehr klar sind die Telophasen 
c und d. In allen vier Hälften sind 6 Chromosomen symmetrisch und 
3 asymmetrisch. Eines der symmetrischen Chromosomen ist deutlich 
kürzer als die übrigen (so auch in a), und dies ist der Grund dafür, daß 
sein Bau in Platten nicht immer erkannt werden kann, z.B. Platte Abb. 9,5 
und d (gestrichelte Kreuze). Die Mindestzahl von 5 symmetrischen 
Chromosomen, und das ist das grundsätzlich Wichtige, bestätigen also 
auch Telophasen. Außerdem bestätigen sie die schon an Platten er- 
hobenen Befunde der 6-Zahl. 

Die Analyse läßt sich noch etwas weiter treiben. Von den zwei 
asymmetrischen Chromosomen sind zwei auffallend lang, etwas länger 
als der eine Ast der symmetrischen. Außerdem sind sie noch deutlich 
bilateral, als Lk zu bezeichnen. Das dritte dagegen ist deutlich kürzer 
und asymmetrisch. Für Pellia gilt demnach folgende Formel: 

6LL 11 2Lk 11. 


wobei nicht zum Ausdruck kommt der an sich nichtwichtige Unter- 
schied in der Länge des L zwischen LL und Lk. 


b) Vergleich des Idiogramms der monöcischen und der diöcischen Art. 
Stellt man die an P. Fabbroniana und P. epiphylla erhaltenen Re- 
sultate einander gegenüber, so ergibt sich folgendes: Im ganzen ge- 
nommen ist das Genom der monöcischen Art symmetrischer. Von den 
6 symmetrischen Chromosomen müssen vier den vier symmetrischen 
der diöcischen Art entsprechen; die drei asymmetrischen dreien der 
vier asymmetrischen jener. Von den zwei noch übrigen symmetrischen 
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muB das eine einem asymmetrischen, das andere dem Geschlechtschro- 
mosom homolog sein. Mit anderen Worten: dem Geschlechtschromosom 
der diôcischen Art ist ein symmetrisches der monöcischen Art homolog. 
Beim Übergang vom monöcischen in den diôcischen Zustand muß also 
dieses eine Chromosom im männlichen Geschlecht stark asymmetrisch ge- 
worden sein. Die oben (8. 745) ausgesprochene Vermutung hat sich also 
als richtig erwiesen. Auf die Bedeutung dieses Befundes werde ich im 
letzten Abschnitt eingehen. 
Interkinese- 

Pellia Fabbroniana Kerne 


:YYVv,iiu 
VV VV. Jill 


Pellia epiphylla 


VU Vu uv 


Pellia Neesiana 


VVvu Vu 
sVVVV \ Vill 


Abb. 11. . Schema der Idiogramme und Interkinese- Aus der zwei get und der 
Pellia-Art. Pellia Fabbroniana u. P. paren nach den vorstehenden 
Abbildungen 8, 4 und 6—9; (P. Neesiana auf Grund von SHOWALTER (1927). (Vgl. Nachtr. S. 766.) 








lich. 








In Abb. 11 sind die bisherigen Ergebnisse schematisch dargestellt. 
Vielleicht sind sie, in allerdings unwesentlichen Einzelheiten, so den 
genauen Längenverhältnissen der einzelnen Aste untereinander, noch 
verbesserungsbediirftig. Nur unter Vorbehalt (s. Nachtr. S.766) dagegen 
gebe ich das Schema von P. Neesiana, welches auf Grund der wenigen von 
SHOWALTER (l.c.) gegebenen Abbildungen und meiner Voraussage der 
Asymmetrie des y-Chromosoms aufgestellt wurde (vgl. S. 744). Zwei 
Fragen seien an Hand dieses Schema noch angeschnitten, eine end- 
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gültige Antwort kann erst gegeben werden, wenn auch P. Neesiana in 
derselben Weise wie die beiden andern Arten analysiert worden ist. 
Ich wies oben darauf hin, daß im ganzen die Chromosomen von P. 
epiphylla kürzer sind als diejenigen von P. Fabbroniana, und ebenso sind 
nach den Abbildungen SHOWALTERs und auch denen LORBEERS zu 
schließen, auch die Chromosomen von P. Neesiana länger als die der 
monôcischen Art. Da nun P. Neesiana mit P. epiphylla viel näher 
verwandt ist, als mit P. Fabbroniana, ist es sehr wahrscheinlich, daß 
beim Übergang von der Monöcie zur Diöcie auch die Länge der Auto- 
somen sich geändert haben muß. Bei P. Fabbroniana wären dann 
folgende Änderungen eingetreten: Weibchen: sämtliche 8 Autosomen 
sind symmetrisch länger, das Geschlechtschromosom dagegen sym- 
metrisch kürzer geworden. Männchen: die 8 Autosomen sind in der- 
selben Weise verlängert, das Geschlechtschromosom ist asymmetrisch 
verkürzt. Doch sind, wie gesagt, weitere Untersuchungen hier not- 
wendig, um die interessante Frage endgültig zu entscheiden. Voll- 
kommen problematisch bleibt die Bedeutung der symmetrischen Ver- 
größerung des x-Chromosoms von P. Neesiana. 


c) Ist das dem x- und y-Chromosom homologe Chromosom 
der gemischtgeschlechtlichen P. epiphylla ein Geschlechtschromosom ? 
(Taf. VL) 

Oben wurde bereits betont, daß mit der Homologisierung des x- bzw. 
y-Chromosoms mit einem der symmetrischen Chromosomen der monöci- 
schen Art zunächst nichts darüber ausgesagt wird, ob dieses symme- 
trische Chromosom ein Geschlechtschromosom ist. Ich stieß aber auf 
einen sehr merkwürdigen Befund, der meiner Auffassung nach beweist, 
daß dies tatsächlich der Fall ist. In Abschnitt IV wurde das auffallende 
Aussehen der Interkinesekerne von P. epiphylla erwähnt. Veranlassung 
dazu, diese Verhältnisse genauer zu untersuchen, gab eine Beobachtung, 
die ich an Kernen des großchromosomigen Leptoscyphus anomalus 
machte. In Interkinesekernen und auch Ruhekernen, die sich nicht 
mehr teilen, ist das Chromatin nicht wie üblich gleichmäßig im Kern- 
raum verteilt, sondern die Hauptmenge in kugelförmigen, größeren 
Stücken um den Nucleolus gehäuft (Taf. VIn). Dies brachte mich auf 
den Gedanken, daß auch der bei P. epiphylla aufgefundene Körper am 
oder in der Nähe des Nucleolus Chromatin sei. 

Ein genaueres Studium der verschiedenen Kernteilungsstadien 
brachte folgenden auffallenden Tatbestand ans Licht (Taf. VI). In 
Prophasen ist immer ein Chromosom, so deutete ich das wenigstens 
zunächst, den anderen in der Ausbildung voraus. Frühe Prophasen 
zeigten aber dann, daß auch hier schon ein fertig ausgebildetes, unge- 
spaltenes, höchstens noch etwas unregelmäßig konturiertes Chromosom 
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vorhanden ist. Entsprechend war in Telophasen (c) immer ein Chromo- 
som noch intakt (die Dinge liegen, wie wir gleich sehen werden, etwas 
komplizierter), während die übrigen Chromosomen schon verschwinden. 
Dieser Befund machte es sehr wahrscheinlich, daB der im Ruhekern 
ganz offenbar mit Chromatin identische Kérper einem einzigen Chromo- 
som entspriche, eine Auffassung, deren Richtigkeit dann vollkommen 
sichergestellt werden konnte. 

Erstens beweisen das Interkinesekerne in Zellen, die vor kurzem 
erst aus einer Mutterzelle hervorgegangen sind, wie man sie in der Nahe 
der Scheitelzelle leicht auffinden kann. Hier (a) haben die beiden Körper 
in jeder Zelle deutlich die Gestalt von Chromosomenästen (vgl. dazu 
z. B. c) und liegen in beiden Kernen entsprechend verschieden, nämlich 
so, wie es in späten Anaphasen der Fall ist. 

Zweitens beweist das die bivalente Rasse von P. epiphulla. Hier 
müssen natürlich zwei unaufgelöste Chromosomen vorhanden sein. Das 
ist der Fall, wie ich immer wieder beobachten konnte. In Interkinese- 
kernen finden sich zwei zurückgebliebene Chromatinkörper (d), und 
ebenso werden in Telophasen 2 Chromosomen bzw. Chromosomenteile 
(vgl. weiter unten) nicht aufgelöst (0). Auch in Prophasen sind hier immer 
zwei fertige Chromosomen vorhanden (e, /). 

Dieses eine (bzw. 2 Chromosomen in der bivalenten Rasse) verhält 
sich also genau so abweichend (heteropyknotisch) von den übrigen Auto- 
somen wie es oben für das kleine x-Chromosom der zweihäusigen P. Fab- 
broniana beschrieben wurde, wie es SHOWALTER (1. c.) für das eine große, 
als x-Chromosom angesprochene, bei P. Neesiana gefunden hat und wie 
es für die Geschlechtschromosomen so vieler Tiere während der sperma- 
togonialen Teilungen charakteristisch ist. Immerhin schien es mög- 
lich, daß bei der monöcischen Art doch anomale Verhältnisse vor- 
lagen. Ich untersuchte deshalb außer meinem im Gewächshaus kulti- 
vierten Material auch solches, das am natürlichen Standort fixiert wor- 
den war, aber mit genau demselben Ergebnis, wie die Prophase |, die aus 
diesem (bivalenten) Material stammt, zeigt. Das Material war auch 
sicher richtig bestimmt; nie zeigten die Hüllen irgendeinen Anklang 
an diejenigen von P. Neesiana. Und weiter schließt einen Irrtum schon 
der Chromosomenbestand aus. Bei den zahlreich vorgenommenen Zäh- 
lungen und im Verlauf der Gestaltsanalyse war mir in Platten nie ein 
besonders langes und dickes Chromosom aufgefallen, wie es ja nach 
SHOWALTER bei P. Neesiana vorhanden sein müßte. 

Schon auf Grund dieser Befunde hätte man eigentlich den Schluß 
ziehen können, daß dieses Chromosom der gemischtgeschlechtlichen Art 
dem Geschlechtschromosom der beiden diöcischen im eigentlichsten 
Sinne homolog sein muß; denn bei der nahen Verwandtschaft besonders 
von P. Neesiana und P. epiphylla (vgl. S.744) ist es nicht denkbar, daß 
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das eine Mal ein Geschlechtschromosom, das andere Mal irgendein 
Autosom sich während der Mitose so abweichend verhalten sollte. Nach- 
dem aber gezeigt worden war, daß das dem Geschlechtschromosom 
entsprechende bei P. epiphylla eines der symmetrischen Chromosomen 
sein muß, war auf alle Fälle zu entscheiden, ob das sich nicht auflösende, 
heteropyknotische, Chromosom ein symmetrisches ist. Wäre es ein asym- 
metrisches, so hätte man die eben geäußerte Anschauung von vornherein 
fallen lassen müssen. 

Wenn auch, um es vorauszunehmen, das in Frage stehende Chromo- 
som ein symmetrisches ist, so zeigte sich doch im Verlauf der diesbe- 
züglich angestellten Beobachtungen, daß die ganzen Dinge komplizierter 
liegen, als es zuerst den Anschein hatte. Schon die in b Taf. VI abgebildete 
Prophase zeigt, daß zwar nur ein einziges Chromosom bereits fertig aus- 
gebildet ist, daß aber kleine Stücke anderer Chromosomen sich ebenso 
verhalten und weiter, daß auch ein kleiner Teil des fertigen Chromo- 
soms noch prophasisch ist. Diese Erscheinung ist vollkommen konstant. 
Sie konnte genau analysiert werden und wird, da sie für verschiedene 
cytologisch-genetische Fragen und besonders die der Geschlechtschromo- 
somen von Wichtigkeit ist, in einer besonderen Arbeit demnächst dar- 
gestellt (vgl. hierzu den Nachtrag S. 766). An dieser Stelle sei nur das 
Notwendigste darüber mitgeteilt. 

Das Chromosom, welches zum größten Teile in der Telophase nicht 
aufgelöst wird, ist ein LL-Chromosom, von welchem ein Stück des einen 
Astes sich wie die anderen Chromosomen verhält, während der Rest 
dieses Astes und der ganze andere unaufgelöst von einer Kernteilung 
zur anderen erhalten bleiben. Die Telophasen c und o (Taf. VI) lassen 
dies deutlich erkennen. Man beachte übrigens, daß in beiden Telophasen 
die homologen Astteile aufgelöst werden bzw. erhalten bleiben. Schon 
daraus geht hervor, daß offenbar immer ein und dieselben Chromosomen- 
stücke sich gleich verhalten. 

Es ist nicht einfach, diese auffallende bisher unbekannte Tatsache, 
daß Stücke desselben Chromosoms sich ganz verschieden verhalten und 
folglich auch physiologisch verschieden sein müssen, einwandfrei festzu- 
stellen, da verständlicherweise in Telophasen wie Prophasen die Zusam- 
mengehörigkeit eines „‚normal‘‘ und abweichend sich verhaltenden Astes 
sich nur schwer sicher erkennen läßt. Besonders klare Fälle gibt Abb. m 
wieder. Chromosom 2 und 3 sind beides LL-Chromosomen aus typischen 
Polfeldern. Bei beiden zeigt der eine Teil den prophasischen Längsspalt, 
der andere das Bild eines Metaphasenchromosoms. Es scheint übrigens, 
daß bei sehr schneller Aufeinanderfolge der Mitosen beide Äste des 
betreffenden LL-Chromosoms erhalten bleiben können. So gibt Abb. k 
(Taf. VI) zwei Stellen wieder, die (wie der umliegende Gewebekomplex 
zeigte) auseinander hervorgegangen die Telophasen gar nicht zu Ende 
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führen, sondern direkt wieder in Prophase eintreten, und offenbar da- 
mit im Zusammenhang sind die beiden Aste der betreffenden LL-Chro- 
mosomen nicht aufgelést worden. 

DaB konstant kleine Teile einiger anderer Chromosomen ebenfalls 
nicht aufgelést werden, und auch diese Stiicke in Interkinesekernen noch 
zu erkennen sind (vgl. Taf.VI a,d; in dem Kern der bivalenten Rasse ent- 
sprechend mehr solche kleinen Stiicke als in denen der univalenten), 
kann gar keine Frage sein. Auf diese durch das genaueste Studium zahl- 
reicher Prophasen, Telophasen und Interkinesekerne erhaltenen Be- 
funde, sowie ihre theoretische Bedeutung soll erst in der in Aussicht ge- 
stellten Arbeit eingegangen werden. Sie seien hier nur durch das bei- 
stehende Schema wiedergegeben (Abb. 12). 

Kehren wir zurück zu der in diesem Abschnitt gestellten Haupt- 
frage! Kurz zusammengefaßt sind folgende Ergebnisse zu verzeichnen: 

1. Bei der getrenntgeschlechtlichen P. Fabbroniana ist beim Weibchen 
und sehr wahrscheinlich auch beim Männchen das Geschlechtschromosom 
heteropyknotisch. (Ebenso nach SHOwALTER bei P. Neesiana ©.) 


VVVVVVIı 


Abb. 12. Schema der Heteropyknose bei Pellia epéphylla. 


2. Bei der gemischtgeschlechtlichen Art entspricht dem Geschlechts- 
chromosom ein symmetrisches. 

3. Bei der gemischtgeschlechtlichen Art ist ein symmetrisches Chromo- 
som wie das x-Chromosom bei den getrenntgeschlechtlichen Arten hetero- 
pyknotisch (und ebenfalls noch kleine Stücke anderer Chromosomen). 

Auf Grund dieser Tatsachen halte ich es für erwiesen, daß das fast 
vollkommen heteropyknotische Chromosom der gemischtgeschlechtlichen P. 
epiphylla ein Geschlechtschromosom im eigentlichen Sinne des Wortes ist. 
Und ebenso müssen auch die heteropyknotischen Stücke der 4-5 Auto- 
somen in Zusammenhang mit der Geschlechtsbestimmung stehen. Dies 
würde sich vollkommen mit den bekannten, von BRIDGESs bei Drosophila 
erhaltenen genetischen Ergebnissen decken (vgl. Nachtr. S. 766). 

Manchem Genetiker mag dieser Schluß verfrüht erscheinen. Wie 
es jedoch erlaubt ist, auf Grund genetischer Befunde cytologische 
vorauszusagen, so darf, ja muß eine vergleichende Cytologie auch 
genetische Folgerungen ziehen. 


VI. Die Chromosomen einiger anderer Jungermanniaceen. 


Im Anschluß an die Befunde bei Pellia sollen noch Vertreter einiger 
anderer Gattungen hier besprochen werden, für welche ich die Chromo- 











754 E. Heitz: Der bilaterale Bau der Geschlechtschromosomen und Autosomen 


somenzahlen bzw. das m-Chromosom früher angegeben hatte (Heırz 
19275). Die hier erhaltenen Ergebnisse sind in verschiedener Hinsicht 
interessant. 

a) Blasia pusilla (Abb. 13). 

Für diese der Gattung Pellia sehr nahe stehende Art hatte ich 8—9 
und LORBEER 8 Chromosomen angegeben. Ich hatte damals nur mitosen- 
armes Material zur Verfügung und konnte die Zahl nicht endgültig ent- 
scheiden. Nachdem sich aber für verwandte Gattungen die Zahl 9 ein- 
wandfrei hatte nachweisen lassen, wurde 8 recht unwahrscheinlich. 

J Diese Annahme bestätigte 
PAT » > eine erneute Untersuchung. 
yO ’ ñ ( Nie ergaben Metaphasen- 

a >) SV aufsichten und Telophasen- 

2 : seitenansichten die Zahl 8, 


Abb. 13. Blasia pusilla, Metaphasen aus einem (nicht fruk- Vielmehr einwandfrei 9 
pen mom ye yey some davon 34 a 2 Chromosomen in allen Fäl- 

len bisaufeinen. Hier wur- 
den 10 gezählt (wahrscheinlich auf frühzeitige Spaltung zurückzuführen). 
In Abb. 13 sind drei klare Platten wiedergegeben. In a läßt sich ein 
etwas kleineres als die anderen, in c ein sehr viel kleineres erkennen; 
seine Geschlechtschromosomennatur bleibt zunächst unbewiesen (das 
Material bildete nur Brutkörper), und eine genaue Formanalyse ist bei 
der Kleinheit der Chromosomen recht schwierig. Daß auch hier ver- 
schiedene Typen vorhanden sind, läßt sich ohne weiteres feststellen, und 
zwar sind es 3—4 symmetrische Chromosomen, die übrigen sind asym- 
metrisch. Telophasenaufsichten geben entsprechende Bilder. Einmal wur- 
den 15—16, das andere Mal 16 Querschnitte gezählt. Es müssen also auf 
jeden Fall 2 vollkommen asymmetrische Chromosomen vorhanden sein. 


b) Makinoa crispata (Abb. 14). 

Dieses Pellia ebenfalls nahestehende japanische Lebermoos ist im 
Hamburger Garten nur in weiblichen Exemplaren, die jährlich reichlich 
ien ansetzen, vorhanden. Die seinerzeit angegebene Zahl 

8+ 1 kann ich bestätigen. Das m-Chromosom ist im Verhältnis zu 
den riesigen anderen winzig klein und kann sehr leicht übersehen werden. 
An seiner Chromosomennatur besteht gar kein Zweifel. Das beweisen 
seine Gestalt und seine Lage in der Pro- und Anaphase (b—d). Die 
Chromosomentypen lassen sich bei Durchsicht einer Reihe von Platten 
einwandfrei ermitteln. Auch hier wurden in Metaphasen und Telo- 
phasen übereinstimmende Ergebnisse erhalten. In den Symmetriever- 
hältnissen hat das Genom Ähnlichkeit mit dem von P. epiphylla. Sechs 
der großen Chromosomen sind LL-, zum Teil Li-Chromosomen. Auch 
hier sind 1—2 deutlich kürzer. (In Abb. 14 mit 1—4 und 5—6 be- 
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zeichnet. Die übrigen zwei sind deutlich asymmetrische Lk-Chromo- 
somen: 7 und 8). 

Bei der Zahlengleichheit und der großen Formähnlichkeit aller 
acht Chromosomen mit denen von Pellia kann es keine Frage sein, daß 
das neunte, das m-Chromosom, ein Geschlechtschromosom sein muß. 
Das beweisen weiter seine Symmetrieverhältnisse. Es wurden, wie ge- 
sagt, Weibchen untersucht. Entsprechend den Verhältnissen bei P. 








8 m 
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Abb. 14. Makinoa crispata, Weibchen, Thallus. a Metaphase, 6 symmetrische, 2 asymmetrische 

Chromosomen, 1 m-Chromosom ; b Prophase, deutliches, frühes Polfeld; c spätes Polfeld; d Telo- 

phase, oben 6 symmetrische, 2 asymmetrische Chromosomen; in beiden Hälften das m-Chromo- 

som wie in b und c symmetrisch. Im Polfeld (b, c) das m-Chromosom an derselben Stelle wie 
in der Telophase (vgl. Abb. 6 u. 7). 3000fach. 
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Fabbroniana-Weibchen ist auch hier das m-Chromosom ein symmetri- 
sches, was klar Fig. b, d und c zeigen (in a war der eine Ast so schwach 
gefärbt, daß er nicht als vollkommen gesichert gelten kann). Beim 
Männchen ist ein noch kleineres und zwar wie bei Pellia asymmetri- 
sches Chromosom zu erwarten. 

Vergeblich habe ich bei dieser Art nach einem in Telophasen nicht 
aufgelösten und in Prophasen fertig ausgebildeten Chromosomen gesucht. 
Es ist aber sehr wohl möglich, daß bei der grobkörnigen Beschaffenheit 
der Kerne das winzige x-Chromosom auch, wenn es als solches erhalten 
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bleibt doch nicht von dem übrigen Chromatin zu unterscheiden ist. 
Sehr schön und immer wieder findet man auch bei dieser Art das Polfeld. 
Fig. b gibt ein früheres, c ein späteres Stadium wieder. Charakteristisch 
ist wieder die Lage des m-Chromosoms am Pole, die Ähnlichkeit mit 
seiner telophasischen Stellung ist in die Augen springend. Man vergleiche 
das hierüber auf S. 739/40 Gesagte. 


e) Moerckia hibernica (Abb. 15). 
Auch von dieser Art wurden nur Weibchen untersucht. Das Genom 
ist dem von P. Fabbroniana sehr ähnlich: 4 symmetrische Chromosomen, 
wovon eines etwas kleiner, 4 asymmetrische. Von diesen besitzt eines 
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a 
Ahb.15. Moerckia hibernica, Weibchen, Thallus. a Prophase, Polfeld; das m-Chromosom fertig 
ausgebildet; b Telophase, in beiden Hälften 4 symmetrische und 4 asymmetrische Chromosomen, 
1 symmetrisches m-Chromosom. An 2 asymmetrischen, die an entsprechender Stelle liegen, 
je 1 Trabant. 3000fach. 


wie bei jener Art einen Trabanten. Das m-Chromosom ist immer etwas 
größer als das von P. Fabbroniana, wie dort symmetrisch (b) und eben- 
falls in der Prophase heteropyknotisch (a). Entsprechend ist bei M. 
hibernica die Chromatinansammlung um den Nucleolus der Interkinese- 
kerne verhältnismäßig groß. Hier konnte ich sie auch im lebenden Kern 
feststellen. 

d) Androcryphia confluens (Abb. 16 und Tafel VI). 

Diese gemischtgeschlechtliche Art wird gewöhnlich in die Nähe von 
Fossombronia gestellt. STEPHANI (1900) weist aber auf die große Ähnlich- 
keit im Bau und der Stellung der Antheridien wie des Sporogons mit 
Pellia hin, mit welcher Gattung er sie trotz ihrer Beblätterung, die sie 
mit Fossombronia gemein hat, vereinigen möchte. Die Chromosomen 
sind, ähnlich denen von Fossombronia (Hærrz 1927 b), sehr viel kleiner 
als bei Pellia. In der zitierten Arbeit habe ich 8 + 1 als haploide Zahl 
angegeben. Schon damals beobachtete ich Zellen mit der doppelten 
Zahl, 16 + 2, und hielt sie deshalb für Sporophytenzellen. Die erneute 
Untersuchung hat dagegen gezeigt, daß dies tatsächlich die haploide 
Zahl von A. confluens ist. Worauf die zuerst erhaltene zurückzuführen 
ist, vermag ich nicht zu sagen; möglicherweise lagen wirklich einige 
univalente Individuen vor, oder in dem dichten Rasen waren Ein- 
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sprengungen von Fossombronia enthalten, die bei der Fixierung über- 
sehen wurden. 

Die genaue Untersuchung der Art war von Interesse der kleinen 
Chromosomen und der Bivalenz wegen, die wieder in offensichtlichem 
Zusammenhang mit der Geschlechtsverteilung steht. Die Analyse der 
Chromosomengestalt machte es sehr wahrscheinlich, daß die Gemischt- 
geschlechtlichkeit hier durch die Polyploidie verursacht ist. 

Das Studium ist bei der Kleinheit der Chromosomen nicht leicht. 
Die einwandfrei klaren Platten sind selten. Die abgebildeten Platten 
zeigen jedoch, daß tatsächlich 16-+ 2 kleine Chromosomen vorhanden 
sind (Abb. 16 a—c, e, f, k, 1). Entsprechend konnten im jungen Sporogon 
vier kleine Chromosomen festgestellt werden (d). Dadurch ist der Be- 
weis erbracht, daß diese winzigen Gebilde wirklich Chromosomen sind. 
Dafür sprachen ja schon ihre intensive Färbbarkeit mit Karminessigsäure, 
ihre chromosomenähnliche Gestalt und ferner ihr Verhalten während 
der Prophase (Taf. VI f). Hier treten sie als vollkommen gesonderte 
Gebilde auf ohne irgendeinen Zusammenhang mit dem Nucleolus. Es 
war ja immerhin in Betracht zu ziehen, daß es sich um Teile desselben 
hätte handeln können. Schließlich wäre auch bei der nahen Verwandt- 
schaft mit Pellia und Fossombronia die haploide Zahl 16 (anstatt 18) 
ganz unverständlich gewesen. 

Je eines dieser kleinen Chromosomen muß also dem Geschlechts- 
chromosom von Pellia Fabbroniana, Makinoa crispata und Moerckia 
hibernica entsprechen. Um dies zu beweisen, wurde eine Gestaltsanalyse 
der übrigen Chromosomen vorgenommen; hierbei sollte gleichzeitig 
gezeigt werden, daß, trotzdem zunächst typische Dikotylenchromosomen 
vorzuliegen schienen (vgl. besonders f), doch bilateral symmetrische 
und asymmetrische Chromosomen vorhanden sind. Ihr Nachweis ist 
aber dadurch sehr erschwert, daß wie bei Pellia Einschnürungen an den 
Umbiegungsstellen fehlen. Platten, in denen einige der Chromosomen 
als symmetrische, die anderen als asymmetrische sicher zu er- 
kennen sind, findet man zwar verhältnismäßig häufig. Daß die aus- 
gesprochenen Biegungen, wie sie in Fig.b und e auftreten, ,,genotypische“ 
und nicht nur zufällige sind, zeigen dann Telophasen; hier (h, i) sind 
deutlich stäbchen- und v-förmige voneinander zu unterscheiden; und 
auch die Zahlen, in denen sie auftreten, lassen sich in diesen Stadien 
annähernd ermitteln. In beiden Abbildungen sind 6—7 symmetrische 
Chromosomen zu erkennen, also etwas weniger als die Hälfte der 16 
großen. Die Symmetrie eines Chromosoms kann einem natürlich hier 
leicht entgehen, darauf wies ich schon bei Pellia hin, wenn es von der 
Rückenseite aus beobachtet wird und der eine Ast den anderen verdeckt. 
Eine solche Lage ist dann manchmal daran festzustellen, daß das be- 
treffende Chromosom viel dunkler gefärbt ist als die anderen. 
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Die gesetzmäBige Verschiedenheit zwischen symmetrischen und 
asymmetrischen Chromosomen beweist auch hier das Auftreten des 
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Abb. 16. Androcryphia confluens, gemischtgeschlechtlich ; a—c, e—n Thallus, a—f, k, I Meta- 
phasen, überall zwei kleine m-Chromosomen vorhanden; in a—f symmetrische und asymmetrische 
nur zum Teil voneinander zu unterscheiden; in k und 2 die symmetrischen 
Chromosomen bezeichnet, in k 3 der symmetrischen und 8 der asymmetrischen in Spaltung (vel. 
Abb. 2); b—i, Anaphasen ; in Seitenansicht, symmetrische und asymmetrische Chromosomen von- 
einander zu u in À in der unteren Hälfte die 2 m-Chromosomen; g, m, Anaphasen in 
Aufsicht; in g 25, in m 26 ,,Querschnitte‘‘, d Metaphase aus jungen Sporophyten, 
4 m-Chromosomen. 3000fach. 


Primärspaltes. (Die Spaltung ist wie bei Pellia eine succedane, centri- 
fugale.) In der Platte k besitzen drei symmetrische Chromosomen einen 
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Spalt in der Mitte (LL 3, 5, 6), zwei nicht gekrümmte einen solchen an 
dem einen Ende (L.). In dieser wie in der Platte ist außerdem der Unter- 
schied zwischen stark gebogenen und fast geraden Chromosomen so 
ausgesprochen, daß eine zahlenmäßige Erfassung hier möglich war. 
In & sind es sicher 7, wahrscheinlich 8, in Z sicher 8 symmetrische 
LL-Chromosomen, die anderen 8 sind asymmetrische. Die Richtigkeit 
dieser Zählung wird noch dadurch gewährleistet, daß die symmetrischen 
Chromosomen in beiden Platten außen liegen, die asymmetrischen innen, 
ähnlich, wie das bei der bivalenten P.epiphylla der Fall war (Abb. 9f, h). 

Schließlich waren die Ergebnisse an Telophasenaufsichten nachzu- 
prüfen. Hier zählte ich zweimal 25, einmal 26 ,,Querschnitte“ (g, m). Auf 
Grund der Chromosomenzahl 18 wären im Falle deutlicher Bilateralität 
aller Chromosomen 38 Querschnitte zu erwarten, bei vollkommen asym- 
metrischen aber 16. Auf Grund der Gestaltsanalyse sind zu erwarten: 
14—16 Querschnitte der 7—8 symmetrischen Chromosomen, 8 Quer- 
schnitte der asymmetrischen. Letztere sind nämlich zum Teil voll- 
kommen asymmetrisch (vgl. die Anaphasenseitenansicht %, i), zum Teil 
ist ihr einer Ast so winzig, daß er, wenn überhaupt in Aufsichten noch 
zu erkennen, in der optischen Ebene, in der die übrigen Querschnitte 
gezählt werden, nie in Erscheinung tritt. Schließlich sind noch 2 Quer- 
schnitte der beiden winzigen Chromosomen zu erwarten, die aber eben- 
falls schwer festzustellen sein dürften. Im ganzen also hat man mit 
24—26 Querschnitten zu rechnen. Diese Zahl stimmt mit der gefundenen 
25—26 sehr gut überein. Betont sei noch, daß diese Zahl ermittelt 
wurde, bevor die Platten analysiert waren. 

Die Chromosomen sind also in genau der doppelten Anzahl vorhanden 
wie bei Pellia Fabbroniana: 8 anstatt 4 symmetrische und gleichfalls 
8 anstatt 4 asymmetrische. Damit ist der sichere Nachweis geführt, 
daß je eines der kleinen Chromosomen dem Geschlechtschromosom der 
diöeischen Art entsprechen muß. Dies geht weiter auch aus ihrem Ver- 
halten in der Prophase hervor. Hier sind die beiden Chromosomen 
(man beachte wieder ihre „Telophasenstellung‘‘) schon fertig ausge- 
bildet, wenn die anderen noch viel länger als in Metaphasen sind und 
deutliche Längsspaltung aufweisen. 

Wir finden also hier wie bei Pellia epiphylla Geschlechtschromosomen 
bei einer gemischtgeschlechtlichen Pflanze, die aber viel kleiner sind als 
dort, und mit welchen es eine andere Bewandtnis haben muß. Nach 
meiner oben erérterten Auffasung (S. 757) ist Androcryphia confluens im 
Gegensatz zu P. epiphylla sekundär monöcisch und zwar polyploid-monö- 
cisch, d.h. die ursprünglich diôcische Art wurde dadurch monöeisch, 
daß der Chromosomenbestand des Weibchens mit dem des Männchens 
zu einem bivalenten und damit beide Realisatoren enthaltenden Genom 
sich vereinigte. Die vergleichende Analyse von P. Fabbroniana und 
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P. epiphylla ergab nun, daB bei dieser Art ein besonders kleines Chro- 
mosom wie bei der getrenntgeschlechtlichen P. Fabroniana nicht unter- 
schieden werden kann. Die Geschlechtschromosomen von Androcryphia 
confluens sind nun im Verhältnis zu den Autosomen eher noch kleiner 
als bei P. Fabbroniana, und daraus folgt, daB A. confluens getrennt- 
geschlechtlich gewesen sein muß, bevor es monöcisch wurde. Wäre sie 
vorher schon gemischtgeschlechtlich gewesen, so müßte das im biva- 
lenten Genom noch daran zu erkennen sein, daß die Geschlechtschromo- 
somen von den Autosomen in der Größe viel weniger verschieden wären, 
so wie dies bei der primär monöcischen P. epiphylla und ihrer bivalenten 
Rasse der Fall ist. Die Arten sind wie oben (756) hervorgehoben 
wurde, nahe verwandt genug, daß man zu einem solchen Vergleich be- 
rechtigt ist. STEPHANI sagt ja sogar, man könne A. confluens als eine 
P. Fabbroniana mit Blättern bezeichnen. 

Eigentlich, so sollte man erwarten, müßten die beiden Geschlechts- 
chromosomen untereinander verschieden sein, doch ist diese Frage bei 
der Kleinheit der beiden wohl schwer, vielleicht gar nicht zu lösen. 


e) Aneura pinguis (Abb. 17). 

Die eine Platte, welche ich in meinem Bericht über die Chromo- 
somenzählungen an Lebermoosen von dieser Art abbildete, und die ich 
hier abermals wiedergebe (17 c), zeigt einwandfrei das Vorhandensein 
der verschiedenen Typen. Durch diese Platte bin ich überhaupt auf die 
Gesetzmäßigkeit im Bau der Lebermooschromosomen aufmerksam ge- 
worden. SHOWALTER (1923) hat diese Art eingehend auf Geschlechts- 
chromosomen hin untersucht und bringt eine ganze Seite mit Abbildungen. 
Nach ihm läßt sich nur ein einziges Chromosom in allen Platten wieder- 
erkennen; mehr erfährt man nicht, und der Autor spricht sich schließ- 
lich dahin aus, daß keine Geschlechtschromosomen vorhanden seien. 
Ich glaube, daß auf Grund meiner Analyse es vielleicht doch noch mög- 
lich sein wird, solche festzustellen. Die wiedergegebenen Platten 
(Abb. 17) zeigen einwandfrei das Vorhandensein verschiedener Typen 
nach Art der Krümmung und der Spaltungsweise. Vier der großen 
Chromosomen sind symmetrisch (überall mit 1—4 bezeichnet), fünf der 
anderen asymmetrisch (überall mit 6—10 bezeichnet). Beide Sorten 
lassen sich, vorausgesetzt daß man nur solche Platten, in denen die 
Schenkel nicht senkrecht zur Beobachtungsebene verlaufen, und die zu 
einer Analyse nicht verwendbar sind, untersucht, in jeweils derselben 
Anzahl auffinden. Schließlich ist ein Chromosom (mit 5 bezeichnet) 
immer deutlich in der Mitte gekrümmt, manchmal auch etwas einge- 
schnürt, und bei seiner geringen Länge als kk zu bezeichnen. Bei 
Anaphasen treten sämtliche Typen in der entsprechenden Zahl auf 
(Abb. 15e). 
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Das Genom von Aneura pinguis ist danach dem von Pellia Fabroni- 
ana in den Symmetrieverhiltnissen sehr ähnlich. Es weicht von dieser 
Art (abgesehen von der Dicke, also dem allgemeinen Volumen der Chro- 
mosomen) darin ab, daß die haploide Zahl 10 beträgt, zu den vier asym- 
metrischen Chromosomen noch ein fünftes hinzukommt. Es scheint 
mir nun sehr wahrscheinlich, daß das kk-Chromosom dem Geschlechts- 
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Abb.17. Aneura pinguis, Thallus; a. f Metaphasen, e Telophasenhälfte. Überall 4 große sym- 

metrische (1-4), 5 asymmetrische (6—10) und 1 kleines symmetrisches (5) Chromosom (vermut- 

lich Geschl ) in den Platten, die symmetrischen und asymmetrischen Chromosomen 
z. T. mit Spalt an der jeweils zu fordernden Stelle. (3000fach). 





chromosom von Pellia entspricht. Trifft das zu, so waren die von mir 
untersuchten Individuen von A. pinguis Weibchen, und im männlichen 
Thallus müßte man an Stelle dieses Chromosoms ein asymmetrisches 
finden, also im ganzen sechs asymmetrische, falls ein xy-Mechanismus 
vorliegt. 

Ich ging auf die Chromosomenanalyse bei Aneura etwas ausführlicher 
ein, um zu zeigen, wie man vorgehen muB, um bei den einen oder anderen 
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Arten — in somatischen Mitosen — doch noch Geschlechtschromosomen 
nachzuweisen. Eine Beachtung der Größenunterschiede allein genügt eben 
nicht, da die beiden Äste eines symmetrischen Chromosoms zusammen eben- 
sogroß sein können wie der eine Ast seines eventuell asymmetrischen Partners. 


VII. Die Symmetrieverschiedenheit des x- und y-Chromosoms und 
über die Bedeutung der Längenunterschiede der Chromosomen 
überhaupt. 

Die in Abschnitt IV und V erhaltenen Ergebnisse sind kurz folgende: 
Das x-Chromosom von P. Fabbroniana ist ein symmetrisches, das y-Chro- 
mosom ein asymmetrisches Chromosom ; diesen Chromosomen entspricht 
bei der gemischtgeschlechtlichen P. epiphylla ein symmetrisches Chromo- 
somenpaar. Daraus folgt bei den sehr ahnlichen Symmetrieverhältnissen 
der anderen Chromosomen und bei der nahen Verwandtschaft der beiden 
Arten, daß beim Übergang vom monécischen in den diöcischen Zustand 
(einem Übergang, betreffs dessen Richtung wohl allgemein Einigkeit 
herrscht, vgl. CORRENS 1928) eine asymmetrische Verkürzung des in Frage 
stehenden c-Chromosoms im männlichen Geschlecht stattgefunden haben 
muß. (Ich sehehier ab von der außerdem eingetretenen Längenänderung 
dieses Chromosoms im allgemeinen; Verkürzung bei beiden Geschlech- 
tern von P. Fabbroniana, Verlängerung sicher beim x-Chromosom von 
P. Neesiana.) 

Es ist also erstens einmal der Beweis erbracht, daß tatsächlich 
Änderungen in den Symmetrieverhältnissen der Chromosomen statt- 
haben, und zweitens, daß diesen Änderungen beigeordnet sind Änderun- 
gen inder Organisation. Nun nehmen die Geschlechtschromosomen in die- 
ser Hinsicht sicher keine Ausnahmestellung ein, und es folgt, daß über- 
haupt Änderungen der Symmetrieverhältnisse der Chromosomen Änderungen 
in den Organisationsmerkmalen einer Art beigeordnet sein müssen (eine 
Forderung, die übrigens vollkommen unabhängig ist von der Vorstel- 
lung der Lokalisation der Gene in den Chromosomen). Merkwürdiger- 
weise ist dieser Schluß, obwohl das auf Grund unserer Kenntnisse der 
Geschlechtschromosomen bei Tieren wenigstens längst schon möglich ge- 
wesen wäre, bis jetzt nie gezogen worden. 

(Ich zweifle nicht daran, daß allgemein bei Pflanzen das x-Chromosom 
symmetrisch, das y stark asymmetrisch ist. Bei Sphaerocarpus ist dies, 
wie die Abbildungen von ALLEN (1919) zeigen, sicher so. Für Phanero- 
gamen konnte ich mich bei Melandrium davon überzeugen, daß wenig- 
stens das z-Chromosom symmetrisch ist (Abb. 185). Ferner zeigen die 
Abbildungen von Kımara (1925), daß hier ebenfalls das x-Chromosom 
symmetrisch ist (Abb. 18a). Die beiden y-Chromosomen sind zwar sicher 
asymmetrisch, doch läßt sich diese Tatsache nicht ohne weiteres in 
unserem Sinne verwerten, da man geneigt ist, die beiden y-Chromosomen 
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auf ein einziges, das dann symmetrisch gewesen sein müfte, zuriickzu- 
fiihren.) 

Damit sind die Symmetrieverschiedenheiten eines Chromosoms im 
weiblichen und männlichen Geschlecht auf dieselbe Stufe gestellt mit den 
Symmetrieverschiedenheiten zwischen den Chromosomen der einzelnen 
Arten einer Gattung, wie sie in den letzten Jahren von einer Reihe von 
Autoren beschrieben wurden. Einige von ihnen haben auch bereits 
solche Beziehungen zu den jeweiligen Organisationsmerkmalen auf- 
gedeckt, so DELAUNAY (1926) bei Muscari und Ornithogalum, vor allen 
Dingen aber SVESHNIKOVA in der Gattung Vicia (1927). 

Es ist sehr merkwürdig, daß in sämtlichen Fällen, sowohl bei den 
Geschlechtschromosomen (wo bekanntlich allgemein bis auf verschwin- 
dende Ausnahmen das x-Chromosom das größere und das y-Chromosom 
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Abb. 18. Somatische Geschlechtsch von a Rumex acetosa (nach KIHARA und ONO 1925), 





b von Melandrium album. Das x-Chromosom ist in beiden Fällen ein symmetrisches Chromosom. 


das kleinere ist und, wie ich demnächst für Pflanzen zeigen werde, jenes 
ein symmetrisches, dieses ein asymmetrisches) wie bei den Chromosomen 
von Muscari, Ornithogalum und Vicia parallel den Änderungen in den 
Organisationsmerkmalen eine in erster Linie asymmetrische Verkürzung 
der Chromosomen stattgefunden hat. Eine asymmetrische Verlängerung 
ist bis jetzt in keinem Fall gefunden worden. Wir stehen hier im Be- 
ginn einer neuen Forschungsrichtung, die noch interessante Tatsachen 
aufdecken wird. 


Ein weiterer Schluß läßt sich aus der erwiesenen asymmetrischen 
Verkürzung eines Chromosoms beim Übergang einer Art vom monôci- 
schen in den diöcischen Zustand ziehen. An anderer Stelle habe ich 
nachzuweisen versucht (Hertz 1927a), daß die Entstehung aberranter 
Chromosomenzahlen ein Vorgang sui generis sein muß. Weder Kreuzung 
noch Unregelmäßigkeiten bei der Reduktionsteilung, noch Zerfall von 
Chromosomen kann das Zustandekommen von Arten mit verschiedenen 
Chromosomenzahlen erklären. Der nachgewiesene Chromosomenabbau 
gibt die Erklärungsmöglichkeit für die Entstehung niedriger Chromo- 
somenzahlen aus höheren. Wırson (1925) hat ja bereits angenommen, 
daß der xo-Typus aus dem xy-Typus entstanden ist. Diese Auffassung 
50* 
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gewinnt durch den im vorstehenden géfiihrten Nachweis der Entstehung 
des y-Chromosoms durch asymmetrische Verkiirzung sehr an Wahr- 
scheinlichkeit. Da auch hier wieder nicht angenommen werden kann, 
daß die Geschlechtschromosomen eine Sonderstellung einnehmen, so 
muß gefolgert werden, daß niedrigere Chromosomenzahlen aus höheren 
durch allmählichen Abbau von einzelnen Chromosomen entstehen können. 


Zusammenfassung. 

1. Die haploide Chromosomenzahl der gemischtgeschlechtlichen 
Pellia epiphylla ist 9. Ebenso hat die getrenntgeschlechtliche Pellia 
Fabbroniana im männlichen und weiblichen Thallus 8 +1 kleines Chromo- 
som. Entsprechend besitzt die gemischtgeschlechtliche Androcryphia 
confluens 16 +2 sehr kleine Chromosomen. Sie ist also wie eine Anzahl 
anderer Lebermoose als sekundär-polyploid-monöecisch zu bezeichnen. 

Auch Blesia pusilla hat nicht 8 sondern 9 Chromosomen. 

2. Es wird eine genaue Gestaltungsanalyse durchgeführt auf Grund 
der Erkenntnis: Die Chromosomen sind grundsätzlich bilaterale symme- 
trische oder asymmetrische Gebilde. Beim Fehlen von Einschnürungen 
sind für die Analyse wichtig und untereinander zahlenmäßig vergleichend 
zu betrachten: 

a) Die Gestalt in der Metaphase (gekrümmt oder gerade), 

b) die Lage des Primärspaltes (es werden die Begriffe simultane, 
succedan-centrifugale und succedan-centripetale Spaltung aufgestellt), 

c) die Gestalt in der Anaphase, 

d) die Zahl der optischen Querschnitte in späten Anaphasen. 

Mit Nachdruck wird darauf hingewiesen, daß nur die Kleinheit der 
Chromosomen daran Schuld ist, wenn der bilaterale Bau der Chromo- 
somen bisher so oft übersehen wurde. Diesbezügliche Untersuchungen 
werden in Aussicht gestellt. 

2a) Trabanten werden (zum ersten Male bei Kryptogamen) fest- 
gestellt bei Pellia Fabbroniana (5 und ©), Moerckia hibernica und Aneura 
palmata. Bei P. epiphylla fehlen sie. Bei den drei genannten Arten sitzen 
die Trabanten an dem kurzen Ast eines stark asymmetrischen Chromo- 
soms. Auch bei Phanerogamen findet man in den meisten Fällen die 
Trabanten an derselben Stelle formhomologer Chromosomen. 

3. Das m-Chromsom von Pellia Fabbroniana ist ein Geschlechts- 
chromosom. (Ebenso das m-Chromosom von Moerckia hibernica, Maki- 
noa crispata und die zwei von Androcryphia confluens.) Auf Grund von 
2(a—c) wird eine Gestaltsanalyse im männlichen und weiblichen Ge- 
schlecht — und somit erstmalig bei Pflanzen in der somatischen Tei- 
lung — durchgeführt mit dem Ergebnis: Das x-Chromosom des Weib- 
chens ist ein symmetrisches, das y-Chromosom des Männchens ein stark 
asymmetrisches Chromosom. 
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4. Auf Grund von 2 (a—c) ergibt die Analyse der gemischtgeschlecht- 
lichen Pellia epiphylla: Das dem Geschlechtschromosom der getrennige- 
schlechtlichen Art homologe Chromosom ist ein symmetrisches. Dadurch ist 
der Beweis erbracht, daß beim Übergang vom gemischtgeschlechtlichen in den 
getrenntgeschlechtlichen Zustand im männlichen Geschlecht eine asymme- 
trische Verkürzung dieses Chromosoms eingetreten sein muß. Damit ist 
auch bewiesen, daß überhaupt Chromosomenverkürzungen stattfinden, 
die zur Änderung der Symmetrieverhältnisse der Chromosomen führen. 

5. Aus der Tatsache, daß die Änderung eines Organisationsmerk- 
males, nämlich die der Geschlechtsverteilung, mit der Längenänderung 
eines Chromosoms verbunden ist, muß der Schluß gezogen werden, daß 
auch -Längenänderungen der Autosomen (es wird darauf hingewiesen, daß 
bis jetzt nur Verkürzungen nachgewiesen sind) mit Änderungen in den 
Organisationsmerkmalen verbunden sein müssen. 

5a. In Anlehnung an den erbrachten Beweis einer Chromosomenver- 
kürzung (4) und das Vorhandensein des xo-Typus bei Tieren, wird auf die 
Möglichkeit hingewiesen, daß niedere Chromosomenzahlen aus höheren 
durch allmähliche Verkürzung und schließliches Schwinden des Chromo- 
soms entstehen. 

6. Das x-Chromosom von Pellia Fabbroniana ist ein ausgesprochen 
heteropyknotisches oder ,,Interkinesechromosom“: Es wird in den Telo- 
phasen nicht wie die anderen Chromsomen aufgelést, sondern bleibt 
dauernd als Individuum erhalten und konnte auch in lebenden Ruhe- 
kernen beobachtet werden. Ebenso ist das eine der 6 symmetrischen 
Chromosomen der gemischtgeschlechtlichen P. epiphylla ein ,,Interkinese- 
chromosom“. Es bleibt zu 2/; in der Telophase erhalten und konnte 
ebenfalls im Ruhekern im Leben beobachtet werden. Laut 4 muB eines 
der 6 symmetrischen Chromosomen der gemischtgeschlechtlichen Art dem 
Geschlechtschromosom der getrenntgeschlechtlichen Art entsprechen. 
Demnach muB, will man nicht ganz komplizierte Annahmen machen, 
das heteropyknotische unter den 6 symmetrischen Chromosomen dem 
Geschlechtschromosom homolog sein. Da Heteropyknose fiir das x-Chromo- 
som von P. Fabbroniana und Neesiana und ferner fiir solche Chromo- 
somen bei Tieren charakteristisch ist, die nachweislich Geschlechtsgene 
bzw. Geschlechtsrealisatoren enthalten, muß auch das symmetrische, hetero- 
pyknotische Chromosom der gemischigeschlechtlichen P. epiphylla ein 
Geschlechtschromosom im eigentlichen Sinne des Wortes sein. 

Bei vier anderen Chromosomen sind ganz kleine Stücke ebenfalls 
heteropyknotisch. Hieraus wird der Schluß gezogen, daß auch diese 
Chromosomenteile mit der Geschlechtsbestimmung in Zusammenhang 
stehen. 











766 E. Heitz: Der bilaterale Bau der Geschlechtschromosomen und Autosomen 


Nachtrag. 

Während der Drucklegung konnten die im vorstehenden beschriebe- 
nen Beobachtungen wie folgt erweitert werden. 

1. Auch die Chromosomen der Laubmoose (Polytrichum, Pogonatum, 
Catharinaea, Mnium, Hypnum u. a.) sind bilateral symmetrisch bzw. 
bilateral asymmetrisch gebaut. Die Idiogramme haben mit denen der 
Lebermoose große Ähnlichkeit. 

2. Die Angabe von SHOWALTER über ein sehr großes x-Chromosom 
bei P. Neesiana ist nichtig. Es ist aber nicht das ganze x-Chromosom 
heteropyknotisch, wie SHOWALTER angibt, sondern genau derselbe Ast- 
teil wie bei dem Geschlechtschromosom von P. epiphylla zeigt wie die 
Autosomen prophasische Längsspaltung. Die Formhomologie mit dem 
Geschlechtschromosom der gemischtgeschlechtlichen Art ist eine voll- 
kommene. 

3. Das m-Chromosom von Plagiochila asplenioides und Trichocolea 
tomentella (Hertz, 1927b) ist als einziges der übrigen Chromosomen total 
heteropyknotisch. Damit ist ein weiterer Beweis für meine Auffassung, 
das m-Chromosom der Lebermoose sei ein Geschlechtschromosom, er- 
bracht. 

4. Bei Laubmoosen ist durchgehend ein Chromosom heteropykno- 
tisch (wahrscheinlich total), dem Nukleolus angelagert und auch in aus- 
gewachsenen Zellen alter Blätter vorhanden. Nur bei polyploiden Arten 
wie Catharinaea undulata und Fissidens adianthoides sind entsprechend 
zwei oder mehr Chromosomen heteropyknotisch. Dieses Ergebnis (auf 
Grund einer Untersuchung von bis jetzt über 50 Arten und im ganzen 
34 verschiedenen Gattungen erhalten) im Verein mit den in der vor- 
liegenden Arbeit beschriebenen Beobachtungen an Lebermoosen läßt den 
Schluß zu, daß bei Laubmoosen dieses eine heteropyknotische Chromo- 
som ein Geschlechtschromosom ist. 

Auch monöecische, univalente Laubmoose besitzen ein einziges hetero- 
pyknotisches Chromosom (Bartramia pomiformis, Brachythecium ruta- 
bulum). Dem Gesagten zufolge wären damit weitere Fälle des Vorkom- 
mens von Geschlechtschromosomen bei gemischtgeschlechtlichen Orga- 
nismen festgestellt. 
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Erklärung der Abbildungen auf Tafel VI. 
Fixierung: Alkohol 2 Teile + Eisessig 1 Teil. Farbung: Carminessigsäure, 
Kochmethode. Alle Abbildungen sind mit Hilfe des Zeichenapparates her- 
gestellt. Vergr. 3000 x. 


Abb. a—e, k—m, o Pellia epiphylla (monöcisch); a—c, k, m die univalente Rasse. 

Abb. a. Zwei junge Tochterkerne; die unaufgelösten Geschlechtschromo- 
somen noch in Telophasenstellung; außerdem noch andere nicht aufgelöste 
Chromosomenstiicke. 

Abb. 6. Prophase. Unten das Geschlechtschromosom, nur ein kleines Stück 
hat den Prophasencharakter der Autosomen, das größere Stück fertig ausgebildet, 
ebenso kleine Enden der Autosomen. 

Abb.c. Telophase. In Auflösung der größte Teil der Autosomen, dagegen 
nur ein kleines Stück des Geschlechtschromosoms, 

Abb, k. Ohne Ruhestadium in Prophase eingetretene Tochterchromosomen. 
Jeweils beide Äste der Geschlechtschromosomen erhalten, außerdem einzelne 
Enden der Autosomen. 

Abb. m. 1: Autosom mit kleinem, 2 und 3: Geschlechtschromosomen mit 
großem ausgebildeten Stück einzeln aus Prophasen herausgezeichnet. 
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Abb, d—e, I, o bivalente Rasse von P. epiphylla. 

Abb. d. Interkinesekern; zwei unaufgelöste Geschlechtschromosomen, kleine 
Reste von Autosomen. 

Abb, e. Prophase, deutliches Polfeld, oben rechts zwei Geschlechtschromo- 
somen, links Autosomen mit fertig ausgebildeten Astteilen. 

Abb. 4, Frühe Prophase, zwei Geschlechtschromosomen. 

Abb. o. Telophase; in der oberen Hälfte zwei Geschlechtschromosomen, deren 
einer Ast erhalten bleibt, der andere wie die Autosomen in Auflösung. Von diesen 
bleiben bei 2—3 ebenfalls kleine Enden erhalten. 


Abb, g—i. Pellia Fabbroniana (diôcisch), Weibchen. 

Abb. g. Interkinesekern, x-Chromosom dem Nucleolus anliegend. 

Abb. h. Prophase; x-Chromosom fertig ausgebildet. 

Abb. i. Frühe Telophase, x-Chromosom erhalten, Autosomen in Auflösung. 
Abb. n. Leptoscyphus anomalus; Ruhekern, Hauptmasse des Chromatins dem 
Nucleolus angelagert. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Rostock.) 


HAUSTORIALSTUDIEN AN CUSCUTA-ARTEN. 
Von 
ALFRED KINDERMANN. 
Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 13. März 1928.) 


Einleitung. 

Obwohl schon öfters Versuche vorgenommen worden sind, Cuscuta- 
Arten auf anderen als den zumeist in der Natur sich findenden Wirts- 
pflanzen zu ziehen, so von PEIRCE (1894), MIRANDE (1900), GeRTz (1915), 
-fehlt doch bisher eine eingehende anatomische Darlegung der in solchen 
Fällen zu beobachtenden Haustorienentwicklung. Bei ULorx (1860) findet 
sich erstmalig die Angabe,daß die Haustorien dann keine tracheidalen Ele- 
mente ausbilden, wenn Cuscuta auf Cuscuta oder auf dürren Pflanzen 
schmarotzt. Eine nähere darauf gerichtete Untersuchung erschien mir wich- 
tig, weil nur in jenen Fällen von einer wirklich zweckentsprechenden Hau- 
storienbildung und von voller Ausnützung der Wirtspflanzen gesprochen 
werden kann, in welchen auch wasserleitende Elemente im Haustorium 
auftreten. Auch GERTZ berührt in seinen zahlreichen Arbeiten über Cuscuta 
diese Frage und bemerkt unter anderem, daß ein konstatiertes Vor- 
kommen von Cuscuta auf der einen oder der anderen Pflanze keineswegs 
den entscheidenden Beweis dafür liefert, daß die fragliche Pflanze der 
wirkliche Wirt für Cuscuta ist. Er unterscheidet, wie auch schon ULoT#, 
zwischen Haustorien, die lediglich als Haftorgane anzusprechen sind, 
und solchen, die der Ernährung dienen. ZENDER (1924) teilt ebenfalls 
die Wirtspflanzen nach ihrem Nutzwert in mehrere Gruppen. Die mit- 
unter auftretenden Unstimmigkeiten zwischen den Ergebnissen ver- 
schiedener Autoren erklärt Gertz damit, daß in solchen Fällen bei 
gleichen Wirtspflanzen verschiedene Cuscuta-Arten als Versuchsobjekte 
dienten, und daß diese eine spezifisch verschiedene Empfindlichkeit 
gegen die schädlichen Eigenschaften gewisser Wirtspflanzen besitzen. 

PEIRCE verwandte zu seinen Untersuchungen, die nur kurz in den 
Rahmen einer größeren Arbeit über Cuscuta eingefügt sind, Cuscuta 
epilinum auf Euphorbia, Aloe, Juncus und Equisetum und stellte fest, 
daß teils die chemische Beschaffenheit, teils der mechanische Einfluß 
der befallenen Pflanzen dem Parasiten ein Fortkommen auf ihnen er- 
schwerten und unmöglich machten. 

Planta Bd. 5. .50b 
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Von MIRANDE besitzen wir ausführliche Beobachtungen über Cuscuta- 
Kulturen auf den verschiedensten Pflanzen, die sich vorwiegend durch 
reichen Alkaloidgehalt auszeichnen. Seine Versuchsobjekte waren Cus- 
cuta europaea und Cuscuta japonica. Von den zahlreichen Wirtspflanzen 
seien erwähnt: Chenopodiwm-Arten, Saponuria officinalis, Cicuta virosa, 
Convolvulus arvensis, Cochlearia Armoracia, Mercurialis annua, Bryonia 
dioica, Euphorbia Cyparissias, Rhus Cotinus, Solanum dulcamara, Hedera 
Helix, Liriodendron tulipifera, Aconitum Napellus, Hyoscyamus niger 
und aureus, Delphinium Staphisagria und ornatum, Euphorbia Lathy- 
ris, Amorpha fruticosa, Atropa Belladonna, Nicotiana- und Datura-Arten 
und Berberis aristata. Die Fragestellung ging dahin, inwieweit die Alka- 
loide das Wachstum der Cuscuten zu beeinflussen vermochten. Die 
Ergebnisse waren nicht einheitlich, wahrscheinlich, weil lediglich der 
chemische Einfluß der befallenen Pflanzen berücksichtigt wurde. Des 
weiteren ist bei den Alkaloiden zu leicht der Fehler der Beurteilung 
nach menschlichen Gesichtspunkten gegeben. 

Zu ebensolchen widerspruchsvollen Resultaten gelangte GERTZ, der 
wie MIRANDE Cuscuta auf mehreren alkaloidhaltigen Pflanzen zog, und 
weiter auf solchen, die einen bedeutenden Gehalt an freien organischen 
Säuren, ätherischen Ölen oder Milchsaft aufwiesen. Er benutzte zu 
seinen Untersuchungen Cuscuta Gronowii und ließ diese parasitieren 
auf Begonia metallica, Oxalis valdiviensis, Rumex domesticus, Bryophyl- 
lum calycinum, Elsholtzia cristata, Conium maculatum, Solanum nigrum, 
Solanum tuberosum, Atropa Belladonna, Hyoscyamus niger, Datura 
Stramonium, Digitalis purpurea, Ranunculus arvensis, Tropaeolum majus, 
Papaver Argemone, Papaver dubium, Euphorbia helioscopia und Rhus 
T'oxicodendron. 

Weiter seien hier aufgeführt die Veröffentlichungen von BLOMQUIST, 
HILDEBRAND und WITTRocK, die im wesentlichen nur eine Aufstellung 
der in der Natur angetroffenen Wirtspflanzen für einige Cuscuta-Arten 
geben. 

Bei meiner eigenen Untersuchung stellte ich mir zur Aufgabe, solche 
Pflanzen als Wirte zu bieten, die entweder mechanische Hindernisse 
gegen das Eindringen der Haustorien besitzen (derbe Epidermen, Bast- 
schichten usw.), oder die durch ihren Zellinhalt (Säuren, Milchsaft) die 
Haustorien schädigen könnten, schließlich solche, bei welchen das Er- 
reichen von Gefäßbündeln durch succulenten Bau erschwert war. 

Während der Durchführung meiner Arbeit erschien eine Veröffent- 
lichung von ZENDER, nach welcher bei Cuscuia ein pseudopodienartiges 
Ausbreiten des Plasmas der Haustorialschläuche in das Innere bestimm- 
ter Wirtszellen erfolgen soll. Dieses neuartige bisher völlig unbekannte 
Verhalten wurde einer Nachuntersuchung unterzogen. 

Die Kulturversuche wurden in der Weise vorgenommen, daß zunächst 
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die betreffende Cuscuta-Art aus Samen auf einer als zusagend bekannten 
Wirtspflanze aufgezogen wurde, und nachdem diese überwuchert war, 
die freien SproBenden der Cuscuta durch bloBes Anlegen auf die ver- 
schiedenen Pflanzen übergeleitet wurden. Es wurden so zunächst 
Cuscuta Gronowii auf Aster Novae Angliae und Cuscuta lwpuliformis 
auf Salix caprea gezogen. Als Wirtspflanzen wurden genommen fiir 


Cuscuta Gronowii: 
Gasteria verrucosa (Liliaceae), 
Agave americana (Amaryllideae), 
Hakea suaveolens (Proteacede), 
Mesembryanthemum linguiforme (Aizoaceae), 
Opuntia monacantha (Cactaceae), 
Opuntia Rafinesquii var. arkansana (Cactaceae), 
Euphorbia exigua (Euphorbiaceae), 
Crassula lycopodioides (Crassulaceae), 
Echeveria coccinea (Crassulaceae), 
Kalanchoé carnea (Crassulaceae), 
Cissus cereiformis (Vitaceae), 
Nicotiana rustica (Solanaceae), 
Ceropegia dichotoma (Asclepiadaceae), 
Kleinia repens (Compositae). 

Cuscuta lupuliformis : 
Cereus Mallisoni (Cactaceae), 
Opuntia clavarioides (Cactaceae), 
Euphorbia piscatoria (Euphorbiaceae), 
Crassula tetragona (Crassulaceae), 
Echeveria coccinea (Crassulaceae), 
Kalanchoë Kirkii (Crassulaceae). 


Das Material wurde mit Gilsonlésung fixiert, und die Untersuchungen 
wurden an Hand von Mikrotomschnitten durchgeführt, die mit Häma- 
toxylin nach Hansen und Safranin gefärbt waren. 

Die vorliegenden Untersuchungen wurden im botanischen Institut 
der Universität Rostock unter Leitung des Herrn Professors von GUT- 
TENBERG ausgeführt, dem ich für Überlassung der Arbeit und die vielerlei 
Ratschläge zu größtem Danke verpflichtet bin. 


Anatomische Untersuchungen. 

Cuscuta Gronowii auf Gasteria verrucosa. Die äußere Form dieser 
Pflanze in Verbindung mit einer steinharten Epidermis läßt zunächst 
jeden Versuch, Cuscuta auf ihr anzusiedeln, als aussichtslos erscheinen. 
Die Mehrzahl der vorgenommenen Versuche bestätigt diese Vermutung. 
Dennoch vermag Cuscuta auch hier einzudringen, sofern ihre Haft- 
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scheiben-Epidermiszellen sich so fest an die Gasteria-Oberfläche anheften, 
daB sie dem beim Durchbohren der Wirtsepidermis auftretenden Hausto- 
rialdruck standhalten; andernfalls erfolgt ein seitliches Abgleiten der 
Haustorialanlage. In den Fallen, wo Cuscuta in schmalem Durchbruch 
in das Innere eindringt, wächst das Haustorium beträchtlich in die 
Lange und entwickelt ein reiches System sehr langer, schlauchférmiger 
Endzellen. Trotzdem vermögen diese die tiefliegenden Gefäßbündel 
des Wirtes nicht zu erreichen, und die Ausbildung von Gefäßen im Hau- 
storium unterbleibt. 

Cuscuta Gronowii auf Agave americana (Abb. 1). Die stark kutini- 
sierte und verdickte Epidermis bietet der Cuscuta erheblichen Wider- 
stand. Sehr häufig gleiten infolgedessen die angelegten Haustorien 
seitlich ab und verkümmern. Aber 
auch diejenigen, die den mechani- 
schen Widerstand überwinden, 
kommen in den Blättern der Agave 
nicht zur vollen Entwicklung, son- 
dern bleiben als glatt abgerundete 
Zapfen stecken. Da im Innern 
mechanische Widerstände fehlen, 
muß die chemische Beschaffen- 
heit des Zellinhaltes ein weiteres 
Wachstum verhindern und bietet 
so einen natürlichen Schutz gegen 
den Parasiten. Die zahlreich zer- 


wi streut liegenden Gefäßbündel wer- 
Abb.1. Cuscuta Gronowii auf Agave americana. 


Auf der linken Seite des Haustortums ist ein Ge. den Zwar stets getroffen, doch 
täßbündel getroffen. Das Haustorium bleibt zapfen- kommt es selbst dann in den Hau- 


er storien zu keiner Ausbildung von 
Tracheiden. Diese Tatsache spricht sehr für die eingangs erwähnte 
Annahme, daß man aus der Tracheidenentwicklung Schlüsse auf die 
Geeignetheit einer befallenen Pflanze als Wirt ziehen kann; denn der 
vorliegende Fall zeigt, daß nicht allein die Unmöglichkeit eines Kon- 
taktes mit den Gefäßbündeln die Ausbildung von Tracheiden unter- 
bindet, sondern daß auch bei Erreichung der Leitungsbahnen eine 
ungeeignete chemische Beschaffenheit des Wirtes die Differenzierung 
der zentral gelegenen Haustorialzellreihen zu wasserleitenden Elementen 
verhindert. 

Cuscuta Gronowii auf Hakea suaveolens. Die Festigkeit der dürren 
nadelartigen Blätter dieser Pflanze wird durch starke Verdickung der 
Epidermis und durch derbe Trägerzellen bewirkt. Im Innern durch- 
ziehen kräftige Bastfaserreihen das markähnliche zentrale Gewebe. 
Diese bilden aber keinen kontinuierlichen Ring, sondern zerfallen in 








Haustorialstudien an Cuscuta-Arten. 773 


kräftigere Haupt- und schwächere Nebenstränge, die die mechanische 
Wirkung von Doppel-T-Trägern haben. Die Nadeln wurden von Cus- 
cuta üppig umwunden, und es gelangten zahlreiche Haustorien zur Aus- 
bildung. Beim Auftreffen auf eine starke Bastfaserreihe war natürlich 
der weiteren Entwicklung Einhalt geboten, und diese Haustorien zeigten 
keine Gefäße. In den Fällen aber, wo die stets in breiter Anlage durch- 
brechenden Haustorien sich in eine Lücke zwischen den Baststrängen 
einschoben, gelangten sie zu einer reichen Entfaltung ihrer Endzellen, 
die das ganze Innere der Nadeln üppig durchwucherten, auf Gefäß- 
bündel trafen und dann zentrale wasserleitende Elemente entwickelten. 

Cuscuta Gronowii auf Mesembryanthemum linguiforme (Abb. 2). 

Die äußere Gestalt ausgesprochener Succulenten ist allein schon ein 
natürlicher Schutz dieser Pflanzen gegen ein Parasitieren von Cus- 
cuta. PEIROE gibt für Cuscuta euro- 
paea und glomerata an, daß diese 
Arten im Maximum nur Stützen bis 
zueinem Durchmesser biszu 2cm um- 
winden und mit Haustorien durch- 
dringen können. Mesembryanthemum 
linguiforme besitzt eine Rosette hori- 
zontal gerichteter fleischiger Blätter, 
die mit einem starken glänzenden 
Wachsüberzug versehen sind. Ihr 
Durchmesser beträgt bis zu 3 cm. 
Infolge dieses Umfangs und der hori- 
zontalen Lage blieb ein Umwinden 
durch Cuscuta aus. Trotzdem bilde- Abb. 2. Cuscuta Gronowii auf Mesembryanthe- 
ten sich an den Kontaktstellen zwi- 7, 1entörmiges unverzwoigtes Haustorium. 
schen den aufliegenden Cuscuta- 
Sprossen und den Blättern Haustorien. Ihre Form war auffallend kurz 
und gedrungen. Wieder ist vorwiegend die chemische Beschaffenheit 
des Wirtes als Ursache der Wachstumshemmung zu betrachten, da 
wie bei Agave americana beim Auftreffen der Haustorien auf die Leit- 
bahnen die Bildung wasserleitender Elemente unterbleibi. 

Cuscuta Gronowii auf Opuntia monacantha und Opuntia Rafines- 
quit var. arkansana, und Cuscuta lupuliformis auf Cereus Mallisoni 
und Opuntia clavarioides. Die zwei mit Cuscuta Gronowii infizierten 
Kakteen zeigten denselben EinfluB auf die Haustorienbildung des Para- 
siten wie Gasteria verrucosa. Die Epidermis und das darunter folgende 
mehrschichtige Kollenchym wurden leicht durchbrochen. Die weitere 
Ausbildung erfolgte im mächtigen Wassergewebe dieser Succulenten, 
das mit zahlreichen groBen Schleimzellen durchsetzt ist. Die massige 
Anlage des Haustorialkérpers und die reiche Ausbreitung von Schlauch- 
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zellen lassen darauf schließen, daß der hohe Säuregehalt, den Kakteen 
aufweisen, von Cuscuta gut vertragen wird. Lediglich die Mächtigkeit 
des Wassergewebes machte es den Haustorien unmöglich, bis zu den 
Leitbahnen vorzudringen und sich normal zu entwickeln, d.h. auch 
Tracheiden anzulegen. Infolge der blattartigen Verbreiterung der Opun- 
tiasprosse erfolgten die Umwindungen stets nur am Fuße eines Sproß- 
stückes, wo der Umfang fast kreisförmig und der Durchmesser am ge- 
ringsten ist. Dieselbe Entwicklung erfuhr Cuscuta lupuliformis auf 
Cereus Mallisonii und Opuntia clavarioides. 

Cuscuta Gronowii auf Euphorbia exigua, und Cuscuta lupuliformis 
auf Euphorbia piscatoria (Abb. 3). Die zarten Stengel von Euphor- 
bia exigua wurden von Cuscuta Gronowii reichlich befallen. Die Hau- 





Abb. 3. Cuscuta lupuliformis auf Euphorbia  Abb. 4. Cuscuta Gronowii auf Crassula lyco- 
piscatoria. podioides. Zu beiden Seiien des Haustoriums 
biegen Schläuche ab, die bis zu den kleinen 
Gefäßbündeln wachsen. 


storien dringen in breiter Anlage vor, bis sie dem Widerstand der 
Bastfasern, die in regelmäßigen Abständen der sekundären Rinde vor- 
gelagert sind, oder dem geschlossenen Ring des Holzkörpers ausweichen 
und sich nach allen Seiten im Rindenparenchym verbreiten. Ein Kon- 
takt mit den Wasserleitungsbahnen erfolgt so gut wie gar nicht, da der 
Holzkörper fast ausschließlich aus stabförmigen mechanischen Zellen 
besteht, die einen Kontakt der Haustorien mit den Wasserleitungsbahnen 
unmöglich machen. Ganz ähnlich verhielt sich Cuscuta lupuliformis 
auf Euphorbia piscatoria. In beiden Fällen werden keine Tracheiden 
angelegt. 

Cuscuta Gronowii auf Crassula lycopodioides (Abb. 4). Crassula 
lycopodioides besitzt schuppenférmig aneinander gereihte fleischige 
Blätter. Ihre einschichtige Epidermis wurde in allen Fällen in breiter 
Anlage von den Haustorien durchstoßen. Mitunter wuchsen diese 
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durch die ganze Dicke des Blattes, so daB die Haustorialendzellen 
nach Zerstérung der zweiten der Einbruchsstelle gegeniiberliegenden 
Epidermisschicht ans Freie grenzten. Ein weiteres Eindringen in das 
nachstfolgende Blatt wurde nicht beobachtet, da der Kontakt der ein- 
zelnen Schuppen wohl zu locker ist. Interessant an diesem Objekt ist, 
daB eine chemotaktische Beeinflussung der Haustorialzellen vorzuliegen 
scheint. Der Einbruch der Haustorien erfolgt zunächst ziellos, d. h. ohne 
Rücksicht auf die Lage der Leitbahnen des Wirtes. Die zarten in der 
Blattmitte gelegenen Gefäßbündel der Schuppen setzen dem in mächtiger 
Breite vordringenden Haustorium kein Endziel. Sie werden teils durch- 
stoßen, oder das Haustorium gleitet an ihnen vorbei. Erst nachdem 
das Haustorium seine Hauptentwicklung hinter sich hat, wird durch 
Auswachsen seiner peripheren Zellenlagen in rechtwinklig seitlicher oder 
gar rückwärtiger Richtung die Verbindung mit den Gefäßbündeln her- 
gestellt. Es kommt zur Ausbildung von Tracheiden, die dann fast 
peripher entlang dem Haustorium nach rückwärts zur Cuscuta-Achse 
führen. 

Cuscuta Gronowii sowie Cuscuta lupuliformis auf Echeveria coccinea, 
und Cuscuta lupuliformis auf Crassula tetragona. In den succulenten Blät- 
tern dieser Pflanzen war der Verlauf der Haustorienausbildung der gleiche 
wie bei den Kakteen. Die Haustorien, die sich im übrigen üppig entwickelt 
hatten, blieben im weitlumigen Parenchym, das auch hier mit vielen 
Schleimzellen durchsetzt ist, stecken und wiesen keine Gefäße auf. 

Cuscuta Gronowii auf Kalanchoé carnea, und Cuscuta lupuliformis 
auf Kalanchoé Kirkii. Von allen bisher erörterten Fällen bietet Kalan- 
choë carnea für Cuscuta Gronowii die vollkommenste Entwicklungs- 
möglichkeit. Schon äußerlich kennzeichnet sich dies durch ein üppiges 
Gedeihen. Von dem kräftig ausgebildeten Haustorialkörper zweigen 
sehr lange und zahlreiche Endzellen ab, die mit allen Gewebeelementen 
der Wirtspflanze in Kontakt treten. Die zentralen Haustorialstränge 
bilden sich zu Tracheiden um, wenn der Anschluß an ein Gefäßbündel 
erreicht ist. Cuscuta lupuliformis auf Kalanchoé Kirkii verhielt sich 
ebenso. 

Cuscuta Gronowii auf Cissus cereiformis. Trotz des eckigen Quer- 
schnittes entstanden auch auf dieser Pflanze Haustorialwindungen ; 
allerdings bewirkte die Form des Wirtes die Ausbildung zahlreicher 
Haustorialanlagen, die sich nicht weiter entwickelten. Der Kontakt 
mit den Leitbahnen des Wirtes wurde nicht immer erreicht, und es 
unterblieb dann die Differenzierung der zentralen Zellreihen in wasser- 
leitende Elemente. Im anderen Falle aber entwickelten sich normale 
Haustorien mit axialen Tracheidenzellen. 

Cuscuta Gronowii auf Nicotiana rustica (Abb. 5). Nicotiana rustica 
unterscheidet sich dadurch von den übrigen Objekten, daB die Epi- 
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dermis mit zahlreichen Haaren versehen ist. Diese zarten Gebilde 
bieten dem Durchbruch der Haustorien kein Hindernis. Auch ihr 
Gehalt an ätherischen Ölen wirkt im Gegensatz zu Angaben von GeRTZ 
nicht störend. Trotz des bekannten Alkaloidgehaltes kommen die Hau- 
storien zur vollen Entwicklung und weisen deutlich zentrale Tracheiden- 
reihen auf. Bemerkenswert ist beim Parasitieren von Cuscuta auf Ni- 
cotiana rustica, daß hier öfters in den Haustorialendzellen, die sonst 
nur einkernig sind und sich auch nicht 
weiter teilen, ein Zerfall des Kernes 
zu beobachten ist (Abb. 6). Es han- 
delt sich hier offenbar um eine patho- 
logische Amitose, deren Entstehen 
vielleicht durch die chemische Be- 
schaffenheit der Wirtspflanze be- 





Abb. 5. Cuscuta Gronowii auf Nicotiana ru- Abb. 6. Cuscuta Gronowii auf Nicotiana ru- 

stica. Normales Haustorium mit zentraler Tra- stica. Vielkernigkeit der Haustorialendzelle. 

cheidenkette und reicher Schl Teilweise Auflösung der Wirtszellwände. 
von der nur ein Teil im Bilde zu sehen ist. 





Cuscuta Gronowii auf Ceropegia dichotoma (Abb. 7). Ceropegia dicho- 
toma stellt sich in ihrer Einwirkung auf das Parasitieren von Cuscuta 
der eingangs aufgeführten Agave americana an die Seite. Es erfolgt 
keine pinselförmige Ausbreitung der Endzellen. Die Gefäßbündel des 
Wirtes werden in keinem Falle erreicht. Die Haustorien dringen nur bis 
zur Mitte des Wassergewebes vor, wo sie als abgerundete Zapfen stecken 
bleiben, keine Tracheiden entwickeln und ihr Wachstum beenden. 

Cuscuta Gronowii auf Kleinia repens (Abb. 8). Diese Komposite 
besitzt einen succulenten Bau. Die fleischigen Blätter wurden wider- 
standslos von den Haustorien durchbrochen, die sich dann im Innern 





| 


















Haustorialstudien an Cuscuta-Arten. 777 


weit ausbreiteten. Merkwürdigerweise fehlten trotz guten Gedeihens von 
Cuscuta den Haustorien die Gefäße. Das hängt damit zusammen, daß 
die Gefäßbündel der Blätter knapp unter der Epidermis liegen. Beim 
ersten Einbruch des Haustoriums werden stets zahlreiche Zellen zerstört 
und zur Seite gedrängt. Sie umkleiden dann das Haustorium und iso- 
lieren es seitlich. Dadurch wird ein Kontakt zwischen den Haustorien 
und den Leitungsbahnen des Wirtes hier unmöglich gemacht. 





Abb.7. Cuscuta Gronowii auf Ceropegia Abb. 8. Cuscuta Gronowii auf Kleinia repens. 
dichotoma. Zapfenférmiges Haustorium. Reichverzweigtes Haustorium ohne Gefäßbündel- 


anschluß. Zu beiden Seiten kleine Gefäßbündel. 
Schlußfolgerungen. 


Wie die Darlegungen zeigen, hängt die Ausbildung der Haustorien 
weitgehend von der Wirtspflanze ab. Zwei Faktoren können auf die 
Haustorienbildung hemmend einwirken, nämlich der Widerstand mecha- 
nischer Elemente und ein schädigender Einfluß, der sich aus der chemi- 
schen Beschaffenheit der befallenen Pflanze ergibt. Schließlich kann 
durch sehr große Entfernung der Gefäßbündel von der Epidermis ein 
Anschluß der Haustorien unmöglich gemacht werden. 

In den Fällen, wo keine dieser beiden Gegenkräfte zur Geltung 
kommt, beobachten wir ein ununterbrochenes üppiges Gedeihen von 
Cuscuta und eine normale Ausbildung der Haustorien, die sich darin 
äußert, daß eine reiche Ausbreitung der Endzellen eintritt, die diese 
mit allen Gewebeelementen der Wirtspflanze in Verbindung setzt. Die 
für Cuscuta unentbehrliche ausreichende Wasserversorgung wird dann 
durch Ausbildung axialer Tracheidenbündel sicher gestellt. Die Pflanzen, 
die den Cuscuta-Arten ein solches Fortkommen ermöglichen, sind als 
wirkliche Wirtspflanzen aufzufassen. 

Ein gleichzeitiges Auftreten mechanischer- und chemischer Wider- 
stände gegen die Weiterentwicklung der Haustorien haben die vor- 
Planta Bd. 5. 51 
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genommenen Untersuchungen nicht ergeben. Es ist bekannt, daB 
äuBere Haustorialanschwellungen, oder wie sie auch benannt werden, 
sterile Haustorien, bei jedem Kontakt der Cuscuta-Sprosse entstehen, 
sei dieser durch lebende, tote, feste oder gar fliissige Substanzen bedingt. 
Daß selbst Nährlösungen Haustorialschwellungen auslösen, teilte zuerst 
Morıarp (1918) auf Grund einiger Experimente mit. Auch ich stellte 
einige Versuche an, die das Verhalten von Cuscuta-Sprossen in Nähr- 
lösungen darlegen sollten. Trotz aller Bemühungen, so steril wie mög- 
lich zu arbeiten, trat aber immer bald Bakterieninfektion ein und ver- 
eitelte eine längere Durchführung der Versuche. Dagegen lieferte eine 
andere Versuchsart ein interessantes Ergebnis. Ein Holundermark- 
stäbchen wurde zunächst unter der Luftpumpe mit einer Knopschen 
Nährlösung getränkt, der 5% Traubenzucker zugefügt war. Durch ge- 
eignete Anordnung wurde das Holundermark durch langsam herunter- 
sickerndes Wasser vor dem Eintrocknen geschützt, und es wurden von 
einer geeigneten Wirtspflanze freie Cuscuta-Sprosse übergeleitet. Diese 
umschlangen bald das Stäbchen und bildeten Haustorialanschwellungen 
aus. Dasselbe trat bei Benutzung reiner Zuckerstäbchen ein. Dagegen 
entwickelten sich niemals in das Holundermark eindringende Haustorien. 
Demnach scheint diese Wachstumsentwicklung nicht allein durch das 
Vorhandensein geeigneter Nährstoffe bewirkt zu werden. Vielmehr liegt 
die Vermutung nahe, daß eine solche Weiterentwicklung enzymatisch 
oder hormonal von seiten der Wirtspflanze ausgelöst wird. Die in 
neuester Zeit erschienenen Arbeiten über Wundhormone und Wuchs- 
stoffe legen folgende Deutung nahe. In der durch das Durchbrechen 
der Epidermis geschaffenen Wunde entstehen Wundhormone. Sowohl 
MIRANDE als auch Gertz und ZENDER beobachteten Zellteilungen des 
Wirtes in der Umgebung der Haustorien. Diese Hormone werden viel- 
leicht auch von der eindringenden Cuscuta aufgenommen und wirken 
wahrscheinlich auf sie wachstumsanregend. Es besteht ferner die Mög- 
lichkeit, daß schon die Haustorialhaftscheibe, die sich eng an die Epi- 
dermis anschmiegt, dieser Stoffe entzieht, die für die weitere Entwicklung 
von Bedeutung sind. Die Außenwand der Haftscheibenepidermis ist 
durch einspringende Membranfalten gegliedert, dadurch wird der innige 
Verband mit der Unterlage ermöglicht. Der Zellinhalt erinnert an 
den von Drüsen. Da sich sowohl Wundhormone als auch Wuchsstoffe 
isolieren lassen, bestünde die Möglichkeit, den vorher geschilderten 
Holundermarkversuch unter Verwendung solcher Stoffe durchzuführen. 
Infolge der vorgeschrittenen Jahreszeit, in welcher Cuscuta reichlich 
blüht und fruchtet, aber so gut wie keine Haustorialwindungen mehr 
bildet, konnten solche Versuche leider nicht mehr ausgeführt werden. 
Eine Wachstumsanregung vom Wirt auf den Parasiten würde manches 
verständlich machen, so, daß sich nur auf lebenden Pflanzen echte 
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Haustorien ausbilden, daB selbst bei durchaus ungeeigneter chemischer 
Beschaffenheit der Wirtspflanze die Haustorien verhältnismäßig tief in 
die Gewebe eindringen und erst dann als abgerundete Zapfen stecken 
bleiben. Auch ließen sich die Fälle daraus verstehen, in welchen nahe 
der Epidermis liegende Gefäßbündel, die doch dem eindringenden 
Haustorium den gesuchten Anschluß an die Leitungsbahnen des Wirtes 
geben könnten, durchstoßen werden, wobei mitunter sogar die Blätter 
vollkommen durchbrochen werden können. Crassula lycopodioides und 
Kleinia repens als Wirtspflanzen sind für den letzterwähnten Fall Bei- 
spiele. 3 

Es bleibt noch der Fall zu erérteri, wo ausschließlich mechanische 
Hindernisse die Ausbildung normaler Haustorien unmôglich machen. 
Die Tatsache, daB innere mechanische Eiemente hemmend auf das 
Vordringen der Cuscuta-Haustorien einwirken, und daB dies für das 
Gedeihen des Parasiten ausschlaggebend werden kann, ist bisher nicht 
erkannt worden. Daraus erklärt sich der scheinbare Widerspruch, daB 
Cuscuta auf einigen Wirtspflanzen trotz reichlicher Haustorienbildung 
nicht gedeihen kann. In allen untersuchten Fallen boten Bastzellen und 
Libriformfasern dem weiteren Vordringen der Cuscuta Einhalt. Am 
interessantesten ist das Verhalten auf Euphorbiaceen. Epidermis, Rinden- 
parenchym und sekundäre Rinde werden hier von den Haustorien 
mühelos durchbrochen; dann aber stoBen sie auf einen darauffolgenden 
geschlossenen Ring von mechanischen Zellen des Holzkörpers. Diese 
werden von den Haustorialzellen nicht angegriffen, und da sie die wasser- 
leitenden Elemente auf diese Weise schützend umschließen, kommt es 
zu keinem direkten Anschluß an die Gefäße des Wirtes. Da mit weiterem 
Wachstum der Wasserbedarf der Cuscuta infolge vermehrter Transpira- 
tion steigt, führen die auf den Euphorbiaceen angehefteten Sprosse 
nur ein kurzlebiges Dasein. Es kommt schließlich zu völligem Vertrock- 
nen, obwohl die anatomische Untersuchung vordem kräftig entwickelte 
und verzweigte Haustorien aufweist, die aber wegen der Unmöglichkeit 
des Anschlusses an Wasserleitungsbahnen keine Tracheiden ausbilden. 
Der auffallende Widerspruch, daß trotz der üppig gestalteten Haustorien 
der Parasit auf den Euphorbiaceen verkümmerte, schien den bisherigen 
Forschern (MIRANDE, GERTZ und ZENDER) in keiner Weise erklärlich, 
da an eine chemische Wirkung des eingeschlossenen Milchsaftes nicht 
zu denken war. Es zeigt sich also deutlich, daß das mechanische Moment 
nicht nur vor und unmittelbar beim Durchbruch der Epidermis eine 
Rolle spielt, sondern in noch weit höherem Grade für die Weiterent- 
wicklung der Haustorien und damit für das Fortkommen der Cuscuta 
selbst ausschlaggebend werden kann, sofern es den dırekten Kontakt 
mit den Wasserleitungsbahnen des Wirtes verhindert. Daß die kleineren 


Cuscuta-Arten, wie Cuscuta europaea und Cuscuta epithymum, ihr Leben 
51* 
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trotzdem auch auf Euphorbiaceen zu fristen vermögen, wie MIRANDE 
und GERTZ feststellten, ist verständlich, da deren geringer Anspruch 
auf Wasserzufuhr schon auf dem Diffusionswege ausreichend gedeckt 
zu werden vermag. 

Ein räumliches Hindernis ist bei manchen Wirtspflanzen die Mächtig- 
keit der Gewebe, die die Haustorien zu durchbrechen haben, um zu den 
Gefäßbündeln zu gelangen. Die großen Wassergewebe der Kakteen 
geben hierfür ein Beispiel. Daß keine chemische Gegenwirkung die Aus- 
bildung axialer Tracheidenbündel hier verhindert, vielmehr der saure 
Charakter des Zellsaftes dieser Pflanzengruppe gut vertragen wird, ist 
aus der Entwicklung eines kräftigen Haustorialkörpers mit zahlreich 
sich abzweigenden Endzellen ersichtlich. Die zerstörte Zellschicht, die 
bei Kleinia repens den Kontakt der Haustorien mit den Gefäßbündeln 
unmöglich macht, ist der Gruppe der mechanischen Hindernisse einzu- 
reihen. 

Auf Grund der obigen Darlegungen ergeben sich somit drei Typen 
von Haustorien, wenn man Cuscuta auf den verschiedensten Pflanzen 
zieht: 

1. Haustorien, die sich regulär entwickeln und sowohl ein reiches 
System von Endzellen als auch zentrale Tracheiden ausbilden, wie z. B. 
bei Nicotiana rustica und Kalanchoé carnea ; 

2. Haustorien, die sich zwar reich in Haustorialschläuche verzweigen, 
aber keinen Anschluß an die Leitbahnen der befallenen Pflanzen finden, 
da mechanische Widerstände oder zu groBe Entfernung einen solchen 
Kontakt verhindern. Sie zeigen keine axialen Tracheidenbiindel, so 
z. B. auf Gasteria verrucosa, Euphorbia piscatoria, Kleinia repens, 
Opuntia monacantha usw. ; 

3. Haustorien, die zapfenartig stecken bleiben und dann wohl der 
Wirkung der chemischen Beschaffenheit des Substrates erliegen. In 
diesem Fall unterbleibt auch bei Anschluß an die Gefäßbündel der be- 
fallenen Pflanze eine Bildung tracheidaler Elemente im Haustorialinnern, 
so bei Agave americana, Ceropegia dichotoma. Sonst entstehen tracheidale 
Elemente im Haustorium stets und nur bei Anschluß an Wasserleitungs- 


bahnen der Wirtspflanze. 


Die Bildung von „Hapteren‘“. 

Einen Sonderfall der Haustorialbildung hat ZENDER für Cuscuta 
europaea auf mehr als siebzig verschiedenen Wirten beobachtet. Er 
fand, daß diejenigen Endzellen der.Haustorien, die in das Leptom der 
Wirtspflanze eindringen, sich dort fingerförmig verzweigten und so den 
Eindruck des Bildes einer Algenhaftscheibe erweckten, weshalb ZENDER 
diese Bildungen auch als Hapteren bezeichnet. Diese fingerförmigen 
Fortsätze verzweigten sich weiterhin noch ein zweites und oft selbst 
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ein drittes Mal. Aber nicht allein diese reiche Verzweigung ist das auf- 
fallende an der Erscheinung, noch viel wichtiger ist die Feststellung, 
daß diese Fortsätze keine Membran aufweisen, also das Plasma des 
Parasiten direkt mit dem Plasma des Wirtes in Verbindung tritt. Das 
Material der eigenen Kulturen von Cuscuta Gronowii und Cuscuta 
lupuliformis auf den extremen Unterlagen war für eine Nachprüfung 
dieser Beobachtung nicht geeignet, da ein Anschluß an die Gefäßbündel 
der Wirtspflanzen gar nicht oder nicht ausreichend erfolgte. Daher 
wurde auf die Wirtspflanzen zurückgegriffen, auf denen die genannten Cus- 
cuta-Arten ursprüng- 
lich aus Samen aufge- 
zogen worden waren, 
nämlich Salix Caprea 
und Aster Novae An- 
gliae. Doch zeigten bei 
Verwendung geeigne- 
terMembranfärbungen 
sämtliche Präparate, 
daß selbst in jenen Zel- 
len, in denen das mi- 
kroskopische Bild es 
zunächst als zweifel- 
hafterscheinen ließ, die 
Haustorialendzellen 

auch im Leptom stets 
voneinerMembran um- 
geben waren. Es kam 
FRE vielfach PRE Abb. 9. Ouscuta europaea auf Petasites niveus. Haustorialend- 
vielleicht vollkomme-  zelle mit Hapterenbildung im Leptom Siebplatten mit Callose- 
nen Auflésung von — 6 

Membranen der Wirtzellen (Abb. 6), die eigene Membran des Schlauches 
blieb aber erhalten; sie ist gequollen, schwer farbbar und daher leicht 
zu übersehen. Insbesondere fehlte in unseren Präparaten die finger- 
förmige Aufteilung. So blieb nur die Möglichkeit, daß vielleicht das 
Auftreten der Hapteren ein arteigenes Verhalten von Cuscuta europaea 
sei. Tatsächlich konnte dann an Alkoholmaterial von Cuscuta europaea 
auf Petasites niveus die Beobachtung ZENDERs bestätigt werden. Abb. 9 
zeigt eine Haustorialendzelle, die, aus dem Rindenparenchym kommend, 
ein mehrschichtiges Kollenchym durchbricht und sich in mehreren sich 
noch weiterhin aufteilenden Verzweigungen ohne mikroskopisch erkenn- 
bare Membran im anschließenden Leptom fingerförmig ausbreitet, ins- 
besondere in die Siebröhren eindringt, die mit der Bildung sehr starker 
Calloseplatten darauf reagieren. Ob diese Fortsätze nun wirklich mem- 
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branlos sind, ist sehr schwer zu entscheiden, da sie vom Wirtsplasma 
durch deutliche Randlinien getrennt sind, die Liicken aber auch ver- 
schleimende nicht mehr färbbare Wand sein können. Da Cuscuta euro- 
paea neben den Hapteren auch wie die übrigen Cuscuta-Arten unver- 
zweigte und mit deutlicher Membran versehene Haustorialendzellen in 
das Leptom der Wirtspflanze aussendet, und es schwierig ist, deutliche 
Hapterenbilder im Praparat zu bekommen, ist es erklarlich, daB diese 
auffallenden Bildungen selbst eingehenden Beobachtungen bisher ent- 
gangen sind. Jedenfalls muB nach den eigenen Untersuchungen ange- 
nommen werden, daß diese Erscheinung nur bei Cuscuta europaea vor- 
kommt. 
Zusammenfassung. 

1. Anatomisch lassen sich die Cuscuta-Haustorien gruppieren in 
solche mit axialen Tracheidenbündeln und andere, die keine Gefäße in 
ihrem Innern ausbilden. 

2. Tracheidale Elemente in den Haustorien entstehen nur bei An- 
schluß an die wasserleitenden Gefäße der Wirtspflanze. 

3. Bastzellen und Libriformfasern werden nicht von den Haustorien 
durchbrochen. 

4. Ökologisch ergeben sich drei Typen von Haustorien, sofern man 
Cuscuta auf den verschiedensten Pflanzen parasitieren läßt: 

a) Haustorien, die sich regulär entwickeln und sowohl ein reiches 
System von Endzellen als auch zentrale Tracheiden ausbilden ; 

b) Haustorien, die sich zwar reich in Haustorialschläuche verzweigen, 
aber infolge mechanischer Hindernisse keinen Anschluß an die Leit- 
bahnen der befallenen Pflanze finden und daher keine axialen Tracheiden- 
bündel zeigen ; 

c) Haustorien, die zapfenartig stecken bleiben und der Wirkung der 
chemischen Beschaffenheit des Substrates erliegen. In diesem Falle 
unterbleibt auch bei AnschluB an die GefäBbündel der befallenen Pflanze 
eine Bildung tracheidaler Elemente im Haustorialinnern. 

5. Die Beobachtung des Auftretens von hapterenférmigen Haustorial- 
schläuchen im Leptom des Wirtes durch ZENDER bestätigt sich nur für 
Cuscuta europaea. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE STERILITATSURSACHEN 
VON HEMEROCALLIS FULVA UND CITRINA. 


Von 
HERBERT Timm. 
Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 14. März 1928.) 


Einleitung. 

In der Gattung Hemerocallis finden sich neben einigen gut fertilen 
Arten auffallende Beispiele von Sterilität. Zu den fertilen Arten gehören : 
H. flava L. und H. minor MıLLer=H. graminea Anpr. Als steril dagegen 
sind bekannt: H. fulva L. = disticha Donn., H. serotina Fock, H. citrina 
Baronı, H. Thunbergii Baker, H. Middendorffii Trautv. et Mny.=H. 
Dumortieri MoRREn, H. Sieboldii Lopp., H. nana W. W. Smits et For- 
REST, H. aurantiaca BAKER und H. Forrestii Diets. Bei uns werden ver- 
schiedene Arten der Gattung wegen ihrer Bliitentracht und ihres schönen 
Staudencharakters häufig in Gärten kultiviert, und die gärtnerischen Ka- 
taloge bieten eine ganze Reihe von Kulturvarietäten an. Ihr Ursprung 
ist nicht immer feststellbar; in der Mehrzahl der Fälle handelt es sich 
wohl um Formen von H. fulva, H. flava, H. minor und H. citrina bzw. um 
gelegentlich erzielte Bastarde zwischen diesen Arten. Das Ursprungsland 
der ganzen Gattung ist das östliche Asien. Bei uns werden alle Arten nur 
durch Rhizomteilung verbreitet, und auch bei den fertilen Formen wird 
wohl nur in den seltensten Fällen auf die Vermehrung durch Samen 
zurückgegriffen. Allerdings kommen einige Arten wie H. fulva und H. 
flava im südlichen Europa auch verwildert vor, wohl als Überbleibsel 
früherer Wohnstätten. 

H. fulva I.. kommt — vermutlich verwildert — in den Kaukasusländern, Süd- 
und Mittelrußland und wie erwähnt auch in Südeuropa an einer großen Zahl von 
Standorten vor; auf Wiesen, an Flüssen, in Südtirol noch bei 1140 m Höhe, Ihr 
Vaterland ist China. Sie ist dort noch wild zu finden und wird auch sehr reichlich 
in Gärten kultiviert, da ihre Blüten von den Chinesen als Nahrung benutzt wer- 
den. Wild findet sie sich in der Bergwaldregion von 1000—1200 m Seehöhe im 
Küstengebiet Siidchinas und in Nordkwantung in etwas tieferen Lagen von 400 
bis 900 m. Nach den freundlichen Mitteilungen von Herrn Dr. h. c. R. MELL- 
Berlin, fiir die auch an dieser Stelle bestens gedankt sei, hat sie in seinem Garten 
in Kanton gefruchtet. 
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H. flava L. findet sich häufig in Weinbergen, in Deutschland vor allem an 
den Ufern des Lech bei Augsburg, wo sie reichlich fruchtet, Die Frucht ist eine 
fleischig-lederartige Kapsel, die sich nach den Fächern spaltet und kantige Samen 
von schwarz glänzendem Aussehen entläßt. Fock (1888) erhielt bei einer Aus- 
saat unter 200 Keimlingen über 50 chlorophyllfreie Pflanzen, In Mittel- und Nord- 
deutschland stößt man selten auf diese Art. Wahrscheinlich als Gartenflüchtling 
verwildert, tritt siein Krain und Südtirol auf, 

H. serotina Focke gleicht in Tracht und Größe der H. flava. Ihre Blüten sind 
etwas größer und blasser als die von H. flava, die Perigonröhre etwas länger. 
Zahlreiche und starke Queradern verbinden die Nerven der inneren Perigon- 
blätter netzartig. Durch diese Eigentümlichkeit unterscheidet sich H. serotina 
stark von H. flava und nähert sich der H. fulva, mit deren Blütezeit, dem Juli, 
die ihre zusammenfällt. Zu dieser Zeit hat H. flava schon ausgebliiht, Ihr Vater- 
land ist mir nicht bekannt geworden, 

H. citrina BARONI gehört, wie schon der Name besagt, ebenfalls zu den gelb- 
blühenden Arten, von denen sie sich durch ihre späte Blühreife, die sie erst Ende 
Juli oder Anfang August erreicht, unterscheidet. Ihre Heimat ist Japan. Samen- 
bildung ist selten, 

H. minor Mater = H. graminea ANDR. scheint der H, flava nahe zu stehen, 
SCHLECHTENDAL und Focke hielten sie für einen Bastard. Ihr Heimatland ist 
Sibirien, Sie fruchtet normal, 

Der vorigen Art schließt sich H. Middendorffii TRAUTv. et Mey. = Dumortieri 
MOoRREN an, Durch ihre orangegelben Blüten läßt sie sich leicht von H. fulva und 
H. flava unterscheiden. Ihre Ursprungsländer sind Ostsibirien und Japan. 

H. Sieboldii Lopp. unterscheidet sich lediglich durch die kürzere Perigon- 
röhre von H. Middendorffii. Es ist daher fraglich, ob H. Sieboldii als echte Art 
anzusprechen ist. Leider fehlt jede Kunde von ihrem Stammland wie von dem 
der H. aurantiaca BAKER. 

Über H. Thunbergii BAKER, deren Heimatland Japan ist, H. nana W. W. 
Sarre et Forrest und H, Forrestii Diets, die beide aus China stammen, finden 
sich nur spärliche Angaben. 


Neben diesen echten Arten gibt es zahlreiche Varietäten und Bastarde. 

Fast alle fertilen Arten sind selbststeril. So waren bei den Versuchen 
Focxes H. Dumortieri, H. flava und H. serotina bei Bestäubung mit dem 
Pollen der gleichen Blüte oder des gleichen Stockes steril. Als nicht selbst- 
steril hat sich bei den Versuchen Fockes, die wir bestätigen können, nur 
H. minor erwiesen. 

Wir wurden auf diese Verhältnisse aufmerksam, als wir für Demon- 
strationszwecke die Antheren- und Embryosackbildung von H. citrina 
studierten. Es zeigten sich dabei eine ganze Reihe von Abweichungen 
vom Normalschema, die es uns angebracht erscheinen ließen, ihrer Ent- 
wicklungsgeschichte weiter nachzugehen. Außer H. citrina wurde noch 
die gleichfalls sterile Art H. fulva in den Kreis der Untersuchungen ge- 
zogen und eine Reihe von Gartenvarietäten und andern Arten zum Ver- 
gleich herangezogen. 

Das Material wurde insgesamt im Botanischen Garten der Universität 
Rostock kultiviert. Die Fruchtknoten und Antheren wurden in GiLsons 
Gemisch fixiert, und die 10—15 y dicken Mikrotomschnitte mit Eisen- 
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alaun-Hämatoxylin oder auch nach der Mannschen Färbemethode (siehe 


Bauch, 1926) gefärbt. 

Bevor ich zum speziellen Teil der Arbeit übergehe, möchte ich Herrn 
Prof. Dr. v. GUTTENBERG, unter dessen Leitung vorliegende Arbeit an- 
gefertigt wurde, für seine vielfache Anregung und gütige Unterstützung 
meinen verbindlichsten Dank aussprechen ; außerdem ist es mir eine an- 
genehme Pflicht, Herrn Privatdozenten Dr. Bauc# für seine mannig- 
fachen Ratschläge zu danken. 


Blütenbiologie. 


Der Blütenstand von H. fulva besitzt 6—12 geruchlose, große, trichterförmige 
Blüten, die in 2 endständigen Schraubeln stehen. Die 6 gelbroten Perigonblätter 
der Blüte, die mit einem gut entwickelten Griffel und 6 langen, wohl ausgebildeten 
Staubblättern versehen ist, entfalten sich in den frühen Morgenstunden und 
schließen sich in der Dämmerung; die Blütezeit beträgt 1 Tag. Daher stammt 
die volkstümliche Bezeichnung Taglilie. Schon am kommenden Morgen zeigt die 
Blüte Schrumpfungserscheinungen; die Staubblätter und der obere Teil des Peri- 
gons verwelken, der untere Teil bleibt stark saftig, ist. gewissermaßen infiltriert. 
Nach weiteren 24 Stunden fallen die Blüten, nachdem sie sich welkend dicht zu- 
sammengezogen und eine schwache spiralige Drehung ausgeführt haben, als Gan- 
zes unterhalb des Fruchtknotens ab. Die Ablösung beruht auf der Bildung einer 
Trennungsschicht, die unterhalb des Fruchtknotens durch den oberen Teil des 
Blütenstiels verläuft. Die Zellen runden sich gegenseitig ab und lösen sich von- 
einander, die Tracheiden zerreiBen. Diese Beobachtung hat übrigens Huco 
v. Mout schon 1860 gemacht. 

Neben diesen normalen Blüten weist unser Material in reichlicher Menge MiB- 
bildungen auf. Es finden sich Blüten mit 4 oder 5 Perigonblättern, von denen 
loder 2 kleinersind, und solche mit 4 oder 5 Staubblattern, von denen wieder 2 be- 
deutend kleiner ausgefallen sind. In anderen Blüten wieder leidet die Ausbildung 
des Griffels, der entweder unansehnlich klein geblieben, nicht verwachsen ist oder 
stärkere Torsionen durchgeführt hat. Häufig sind auch solche Fälle, in denen sich 
eine Theke wieder in ein Perigonblatt umgewandelt hat. Die Blüten von H. citrina 
zeigen im Gegensatz zu H. fulva stets normalen Bau. Keine einzige Anomalie war 
zu beobachten. Der Blütenabfall geht jedoch in derselben Weise vor sich wie bei 
A. fulva. 

Die Blüten beider Arten besitzen den klassischen Habitus einer Schmetter- 
lingsblume. Nach Hzat (1925) übernehmen im östlichen Asien langrüsselige Tag- 
falter die Bestäubung der Hemerocallis-Arten. Bei uns fehlen diese Falter an- 
scheinend vollkommen. Beider Beobachtung unseres Pflanzenmaterials konnten 
wir auch nie einen größeren Insektenanflug feststellen. Im allgemeinen bleiben 
die Hemerocallis-Blüten von Schmetterlingen vollkommen unbeachtet. Nur ein- 
mal konnten wir einige Bienen beim Blütenanflug beobachten. Die morpho- 
logischen Verhältnisse der Blüten — die Griffel überragen die Antheren um ein 
Bedeutendes — schließen eine etwaige autogame Bestäubung vollkommen aus. 

Fruchtbildung fanden wir bei unseren Material nie. Diese Sterilität ist von 
verschiedenen Beobachtern immer wieder gefunden worden. So weisen KERNER- 
Hansen (1921), Focxe (1888), SCHLECHTENDAL (1853) und Srour (1926) darauf 
hin. Die weitestgehenden Untersuchungen über die Sterilität der H. fulva hat 
Srour im Botanischen Garten von New York angestellt. Er sammelte Pflanzen 
des Fulva-Typs aus allen Teilen der neuen und alten Welt, und alle stimmten in 
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dem Unvermögen, Kapseln anzusetzen, überein. Auch Fulva-Pflanzen aus den 
Botanischen Gärten von Nanking und Sapporo (Japan) zeigten diese Sterilität. 
Allerdings unterschieden sich diese als H. fulva bezeichneten Pflanzen sowohl 
untereinander als auch von der H, fulva unserer Gärten. SToUT zitiert die Ver- 
suche eines englischen Blumenzüchters, der mit künstlicher Bestäubung zum Ziel 
kommen wollte. „As to H. fulva“, — so sagt dieser Züchter — „I have many 
times used pollen of it, but never with success, and it, moreover, refuses to seed, 
I have looked for seed of it in many places — in Auvergne, in Switzerland, in 
Northern Italy, near Naples, in Sicily, in the Lipari Islands, in Northern Asia Minor, 
in Trans-Caucasia; but I have never yet found a single pod, and fairly persistent 
inquiries have failed to bring to light an instance of its seeding. “ 

Alle Selbstbestäubungen mit Pflanzen des Fulva-Typs schlugen nach Stour 
fehl. Die Pflanzen waren also selbststeril. Auch von den 18 aus Japan und China 
erhaltenen Pflanzen erwiesen sich alle mit Ausnahme von zweien als selbststeril. 

Die Pflanzen der H. fulva setzten nach Strout auch bei Kreuzbestäubungen 
mit anderen Arten der Taglilien fast nie Friichte an. Kreuzbestäubungen von v1 
Thunbergii mit Pollen von H. fulva förderten wohl Samen zutage; diese keimten 
jedoch nicht. Jahrelang wuchsen H. fulva und H. flava in Gärten zusammen, 
ohne Samen zu erzeugen. Von Zeit zu Zeit ließ man die einzelnen Arten unter 
Bedingungen wachsen, die Kreuzbestäubungen durch Insekten begiinstigten. 
Der Erfoig ließ vergeblich auf sich warten. 

Das Ergebnis von 527 sorgfältig im New Yorker Garten mit Pollen von H, 
aurantiaca bestäubten Blüten der H. fulva belief sich auf 2 reife Kapseln mit 
4 Samen, von denen nicht einer keimte. 

Von 1363 mit Pollen von H. Thunbergii bestäubten Blüten brachten auch nur 
8 reife Kapseln mit 32 Samen hervor; davon keimten 3. 

Auch die Verwendung von 14 aus Ostasien stammenden Pflanzen änderte 
nichts an den Ergebnissen, 

105 Blüten ergaben 1 Kapsel und 5 Samen, 
. SR ma 2 Kapseln und 9 Samen und 
oe re 1 Kapsel und 2 Samen. 


421 Blüten von H. fulva wurden bestäubt mit Pollen von H. citrina. Das Er- 
gebnis belief sich auf nur 8 reife Kapseln mit 32 Samen, von denen 3 keimten. 

Folgende Versuche mit der H, fulva schlugen vollkommen fehl: 

33 Bestäubungen mit H. Dumortieri, 
121 Bestäubungen mit H. flava und 
570 Bestäubungen mit dem Bastard H, luteola, 

Ebenso mißlangen Kreuzbestäubungen mit H. fulva Kwanso und H. fulva 
flore-pleno. 

Im ganzen sind 7135 H. fulva-Bläten auf sehr verschiedene Weise bestäubt 
worden; davon erhielt Srour 23 reife Kapseln mit 70 Samen, von denen nur 
11 keimten. 

Auch Sozms-LauBACH hat Fulva-Bastardierungen ausgeführt. Er erhielt bei 
Bestäubung von AH. flava mit Fulva-Pollen eine Hybride, die wiederum mit H. 
fulva gekreuzt wurde, Leider sind seine Aufzeichnungen durch den Krieg und 
seinen Tod (1916) verloren gegangen. Die Kreuzung H. fulva x H. flava Kwanso 
gelang BETCHER aus Dover (Ohio). 

Gleiche Sterilität wie bei H. fulva liegt auch bei H. citrina vor. Wir konnten 
bei uns weder durch Kreuz- noch durch Selbstbestäubungen reife Samen er- 
zielen. Nur einmal erhielten wir im Sommer 1925 spontan einige angeschwollene 
Kapseln, die sich aber bei der näheren Untersuchung als steril erwiesen. Damit 
stimmen die Angaben von SCHLECHTENDAL, FOCKE und SToUT überein, die gleich- 
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falls nur gelegentlich Samenansatz bei H. citrina beobachteten. In den Samen- 
listen der Botanischen Gärten Budapest und Basel wurde im Jahre 1926 Samen 
von H. citrina angeboten, Einer freundlichen Mitteilung von Herrn Prof. Dr. SENN 
und Herrn Universitätsgärtner H. Kern aus Basel, für die auch an dieser Stelle 
bestens gedankt sei, entnehmen wir, daß der Samenansatz von H, citrina sehr 
unregelmäßig ist. Nur in warmen, trockenen Sommern kam es vereinzelt zum 
Samenansatz. Es scheint also, als ob im wärmeren Klima JH. citrina größere 

Wir können also H. fulva als außerhalb ihrer Heimat stets unfrucht- 
bar bezeichnen, während H. citrina in heißen Sommern es gelegentlich 
auch in Europa zum Samenansatz bringt. 
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Untersuchungen über die Pollenentwicklung und Pollenkeimung. 

Mit der Entwicklungsgeschichte des Pollens von H. fulva haben sich 
bereits STRASBURGER (1882), TANGL (1882), JuEL (1897), Brouree (1892), 
Fumer (1899), SCHÜRHOFF (1913 und 1926) und YAMAHA (1926) be- 
schäftigt. 

STRASBURGER und TANGL beobachteten, daß bei H. fulva neben den 
zu erwartenden Pollentetraden auch Gruppen von mehr als vier Pollen- 
körnern vorkommen. STRASBURGER. erklärte diese Erscheinung durch 
eine Unregelmäßigkeit bei der ersten Teilung der Pollenmutterzellen. Bei 
der Wanderung der Chromosomen von der Äquatorialplatte zu den 
Spindelpolen bleiben einige zurück. Bei der Bildung der Zellwände gren- 
zen sich die beiden Schwesterkerne sowohl gegeneinander als auch gegen 
den kleinen Kern ab, der sich aus den isolierten Chromosomen gebildet 
hat. Auf diese Weise entstehen 3 Zellkerne, die mithin bei der zweiten 
Teilung 6 statt der zu erwartenden 4 Kerne bilden. Die Höchstzahl, die 
STRASBURGER fand, belief sich auf 9. 

Während STRASBURGER den wahren Grund der Kernvermehrung 
allerdings wie er selbst anführt „nach ziemlich mühsamer Untersuchung“ 
— auf Grund der Entwicklungsgeschichte richtig erkannte, wurde TANGL 
durch seinen Befund irregeführt ; er glaubte, daß einzelne Tetradenzellen 
noch nachträgliche Teilungen eingehen und so die Zahl der Pollenkörner 
durch einen dritten Teilungsschritt vermehren. Obwohl er an Hand sei- 
ner vorzüglichen Zeichnungen klarlegte, daß sich nach der heterotypi- 
schen Teilung eine Zellplatte bildet, die jedoch nicht bis zur Mutterzell- 
wand wächst, tritt er für ihre spätere Auflösung ein, glaubt also nur an 
eine vorübergehende Bildung. Er folgert nunmehr, daß bei der Teilung 
der Pollenmutterzellen simultane Zellwandbildung eintritt. Dieser Irr- 
tum hat durch die später zu besprechenden Arbeiten JuELs und YAMAHAS 
in ganz einwandfreier Weise seine Klärung gefunden. 

In einer größeren Abhandlung beschäftigt sich BIOURGE unter ande- 
rem mit der Pollenentwicklung bei H.-Arten. Diese Arbeit brachte nichts 
Neues. Das Zustandekommen der kleinen Zellen bei der Teilung der 
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Pollenmutterzellen von H. fulva hat dieser Autor nicht richtig erkannt. 
Wenn er auch einige kleine Zellen mit Kern gesehen hat, glaubt er doch, 
auch solche ohne Kerne beobachtet zu haben. Er schreibt: „La plupart 
de ces fragments sont dépourvus de noyau.‘ Diese Annahme von der 
Kernlosigkeit der kleinen Zellen hat sich späteren Forschungen gegen- 
über nicht aufrecht erhalten lassen. _ 

1897 veröffentlichte JUEL eine erneute Untersuchung dieses Falles. 
Er fand, daß der Teilungsvorgang der Pollenmutterzellen im wesentlichen 
normal verläuft, also nach zwei Teilungsschritten zur Bildung regulärer 
Tetraden führt. Hervorzuheben ist, daß die Bildung der Zellwände stark 
vom Normalfall abweicht. Der Verfasser beschreibt diesen Vorgang bei 
H. fulva folgendermaßen: „Die Verbindungsspindel zwischen den Toch- 
terkernen bildet in gewöhnlicher Weise eine Zellplatte, der äquatoriale 
Teil der Spindel verbreitet sich, und die Zellplatte wächst dabei gegen 
die Zellwand zu, die sie aber nicht erreicht. Wenn die Vorbereitungen 
zur zweiten Teilung eintreten, sind die Zellplatte und die Verbindungs- 
spindel noch um eine kleine Strecke von der Zellwand getrennt. Jetzt 
lösen sich die Verbindungsfasern von der Zellplatte, und diese liegt ganz 
freiim Hohlraum. Ihre beiden Konturen erscheinen aber nicht als Linien, 
sondern sind aus Reihen von feinsten Körnern gebildet.... Die Zell- 
platte bleibt während der zweiten Teilung unverändert. Gleichfalls mit 
der Anlegung von Zellplatten — auch in den Verbindungsspindeln 
zwischen den Enkelkernen — setzt ein Teil der ausstrahlenden Kino- 
plasmafasern an die alte Zellplatte an, worauf diese weiter wächst.‘ 
YAHAMA hat 1926 diese Beobachtungen bestätigt. Er glaubt jedoch, daß 
nicht die Zellplatten an die Mutterzellwand wachsen, sondern umgekehrt 
eine von der letzteren ausgehende Leistenbildung die Zellteilung zu Ende 
führt. Scanarr (1927) faßt diese Befunde als Übergang zwischen suk- 
zessiver und simultaner Wandbildung auf. 

Die Unregelmäßigkeiten bei der Teilung der Pollenmutterzellen teilt 
JUEL in vier Klassen. Wir wollen zuerst den ersten Teilungsschritt be- 
trachten. JuEL beginnt mit der Schilderung jener abnormen Teilung, wie 
sie uns aus STRASBURGERS Bericht bekannt ist. In diesem ersten Fall 
bleibt ein Doppelchromosom in der Aquatorialebene und bildet einen 
eigenen kleinen Kern. In einem zweiten Falle teilt sich ein Doppel- 
chromosom in seine univalenten Hälften. Diese wenden sich zu den 
entgegengesetzten Spindelpolen, bleiben dann aber plötzlich stecken, 
ohne ans Ziel zu gelangen. Im weiteren Verlauf bildet jedes solche uni- 
valente Chromosom einen kleinen, chromatinarmen, doch sonst normalen 
Kern. Zwischen sich haben diese Kerne eine kleine Verbindungsspindel, 
die sich an der Bildung der Zellwand beteiligt. Die Zellplatte verläuft 
zwischen den beiden kleinen Kernen, die auch mit den großen Schwester- 
kernen durch Verbindungsspindeln verbunden sind. Der dritte Fall findet 
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sich selten; im Diasterstadium fand JuEL ein jenseits des einen Pols 
— also außerhalb der Spindel — gelegenes Chromosom, das nach Form 
und Größe als ein primäres, bivalentes anzusehen ist. Es ist schwer ver- 
ständlich, wie das Chromosom in diese Lage gelangt sein mag. Möglicher- 
weise ist es überhaupt nicht an der Bildung der Kernplatte beteiligt ge- 
wesen. Dies hält JuEL für unwahrscheinlich, ohne eine weitere gesicherte 
Deutung dafür geben zu können. Auch hier entsteht ein kleiner Kern, 
der zwar durch eine Verbindungsspindel mit dem großen verbunden ist, 
aber an der Bildung der Zellplatte keinen Anteil nimmt. 

Im vierten Falle ist ein Chromosom fadenförmig ausgezogen und er- 
reicht mit seinen Enden beiderseits die an den Spindelpolen versammel- 
ten übrigen Chromosomen. Die Zeichnung (Taf. VIII, Abb. 26) macht 
den Eindruck, als ob das bivalente Chromosom gespalten wäre, seine 
Hälften aber an einem Ende (in der Kernplatte) sich nicht trennen 
konnten. Sie bilden so einen Isthmus, der die beiden Chromosomen- 
gruppen miteinander verbindet. Dieser bleibt auch dann noch erhalten, 
wenn die Kernwandungen und die Zellplatte gebildet sind. Eine eigene 
Wandung erhält das isolierte Chromosom hier nicht. JuEL spricht in 
allen diesen Fällen von „primären“ oder ,,Doppelchromosomen“, meint 
also, daß es sich um bivalente Chromosomen handelt. Es ist indessen 
auch an die Möglichkeit zu denken, daß es sich wenigstens zum Teil um 
univalente Chromosomen handeln könnte. Ihre Längsteilung wäre dann 
ein verfrühter zweiter Teilungsschritt. 

Die Entwicklung der beim ersten Teilungsschritt entstandenen un- 
regelmäßigen Gebilde verläuft im zweiten Teilungsschritt meist so, daß 
der Zellraum durch eine Y-förmige Zellplatte in drei Fächer geteilt ist, 
von denen eines kleiner ist und einen Kern mit geringer Chromatinmenge 
besitzt. Diese Bilder gehören zum ersten Typus der ersten Teilung. Ge- 
nau wie die großen Kerne schickt sich auch der kleine zur Teilung an, die 
gleichzeitig mit dem Teilungsschritt der anderen Kerne vollzogen wird. 

Bei den unter 2. und 4. angeführten Typen scheint beim zweiten Tei- 
lungsschritt das Bestreben zu bestehen, die Chromosomen oder die aus 
ihnen entstandenen kleinen Kerne wieder ins Zentrum der großen zu 
ziehen. 

Der dritte Fall konnte von JUEL wegen seines seltenen Vorkommens 
nicht weiter verfolgt werden. 

Der zweite Teilungsschritt scheint weit regelmäßiger zu verlaufen als 
der erste. Doch hat JuEL auch hierbei in einigen Fällen nachgebliebene 
Chromosomen feststellen können. - 

Die abnormen Teilungen zeigen — STRASBURGER hat dies schon be- 
tont —, daß jedes Chromosom, das auf irgendeine Weise von der richtigen 
Bahn abgewichen ist, die sämtlichen zur Kernbildung erforderlichen 
Elemente in sich trägt und zum Kern einer besonderen Zelle werden 
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kann. Die Selbständigkeit solcher Kerne ist durch die Ausführung einer 
Teilung bewiesen. 

FULLMER beschreibt in seiner Arbeit über die Pollenkörner von H. 
fulva, abgesehen von den auch von ihm beobachteten Unregelmäßig- 
keiten bei der Teilung der Pollenmutterzellen, ein ungewöhnliches Ver- 
halten des vegetativen Kernes im Pollenkorn. Dieser geht Teilungen ein, 
so daß viele Pollenkörner statt über einen, über 2, einige über 3, 4 und 
sogar 6 solcher Kerne verfügen. Ahnliche Fille sind z. B. von CHAMBER- 
LAIN bei Lilium tigrinum und L. aurantiacum und von SMITH bei Eich- 
hornia crassipes gefunden worden. Da diese Kerne, wie die Beobachtung 
lehrt, durch direkte Teilung entstanden sind, handelt es sich um Ano- 
malien. Diese Amitosen sind der Beginn einer Degeneration, die, einmal 
eingeleitet, nicht mehr aufzuhalten ist. 

Eine weitere Untersuchung der Pollenkérner von H. fulva erfolgte 
durch SCHÜRHOFF (1913). Er fand neben normalen Pollenkérnern solche 
mit 3—16 Kernen. Bei der Teilung des Mikrosporenkernes wandern die 
Chromosomen aus der Spindel und verteilen sich im Plasma. Auf diese 
Weise werden bis zu 16 kleine Kerne gebildet, ohne daB im Plasma Wände 
entständen. Typisch für den Verlauf der weiteren Entwicklung ist, daB 
schlieBlich zwei groBe Kerne durch Verschmelzung der vielen kleinen 
entstehen, nämlich ein vegetativer und ein generativer. Eine derartige 
Karyomerenbildung ist bisher nur selten im Pflanzenreich gefunden wor- 
den ; nach SCHÜRHOFF hat sie GRÉGOIRE bei der zweiten Teilung der Pol- 
lenmutterzellen von Trillium cernuum beschrieben. Pollenkörner, die erst 
durch nachträgliche Verschmelzung von Karyomeren zweikernig geworden 
sind, glaubt SCHÜRHOFF daran zu erkennen, daß die Kerne amöboide 
Form besitzen, mehrere Nukleolen aufweisen, und daß sich die genera- 
tive Zelle abgegrenzt hat. Anscheinend haben FuLLMER und SCHÜRHOFF 
dasselbe beobachtet. Während aber ersterer die zusammenliegenden bzw. 
verwachsenen Kerne für das Produkt einer Amitose hält, nimmt ScHürR- 
HOFF Kernverschmelzung an. Auch ScHÜRHOFF hat gelegentlich einen 
typischen generativen Kern neben Zerfall des vegetativen beobachtet. 

Durch die Unregelmäßigkeiten in der Pollenbildung werden viele der 
gebildeten Kerne eine ungleiche Chromosomenzahl haben. Daneben 
finden sich allerdings Mitosen, die die Normalzahl der Chromosomen er- 
kennen lassen. STRASBURGER schätzte ihre Haploidzahl auf 12, die 
TISCHLER für zu tief gegriffen ansieht, aber auch nur mit ungefähr 16 
angibt. Dieser Autor stützt sich bei seiner Angabe auf SCHÜRHOFFS 
Zählung von 16 Karyomeren, die jedesmal einem Chromosom ent- 
sprechen konnten. SCHÜRHOFF erhebt dagegen den Einspruch, daß man 
von 16 Karyomeren nur auf 8 Chromosomen schließen dürfe, denn die 
Längsteilung der Chromosomen geht der Karyomerenbildung vorauf. 
An Hand von JueLs Zeichnungen glaubt SCHÜRHOFF eine höhere Zahl 
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annehmen zu miissen. Eine Untersuchung läBt ihn 24 Haploidchromo- 

somen finden. Kürzlich (1925) hat nun BELLING ganz andere Chromo- 

somenzahlen gefunden. Er beobachtete bei seiner Fulva-Rasse in der 

Metaphase des ersten Teilungsschrittes 11 „Gemini‘‘, die aber jeweils aus 

3 einzelnen Chromosomen zusammengesetzt sind. Bei der Anaphase des 

ersten Teilungsschrittes wandern 15 Chromosomen nach dem einen Pol 

der Spindel und 18 nach dem anderen Pol der Spindel. Hier muß also 
eine Rasse mit ganz abnormen Chromosomenverhältnissen vorliegen. 
Eine kurze Übersicht über die beobachteten Unregelmäßigkeiten er- 
gibt also: Bildung von mehr als 4 Pollenkörnern aus einer Mutterzelle, 
darunter solcher, die die Normalgröße nicht erreichen, Karyomerenbil- 
dung im Pollenkorn — und 
zwar bei der Teilung des pri- 
mären Mikrosporenkernes 

(SCHÜRHOFF) oder durch 

Amitosen des vegetativen 

Kernes (FuLLMER) — und 

schließlich wechselndeChro- 

" mosomenzahlen. 

Bei meinen cytologi- 
schen Beobachtungen fand 
ich bei H. fulva mehrfach 
die von STRASBURGER und 
JuEL beschriebene Bildung 
von überzähligen Kleinker- 





Abb. 1. Abb. 2. 
Abb. 1. Hemerocallis fulva, Pollenmutterzelle in Synapsis. 2 B 
Ein großer Teil der chromatischen Substanz ist vorher in das nen während des ersten Tei- 
Abb.2 Hemerocallis fuloe, Pollenmutterseile. Aquatorial- lungsschrittes,ebensoneben 
platte mit 12 bivalenten Chromosomen. normalen Pollentetraden 


solche, an die sich noch 1—2 kleine Körner anschlossen. Karyomeren- 
bildung im Pollenkorn habe ich nicht beobachtet. Dagegen war ein Bild 
sehr auffallend. In einzelnen Antheren fanden sich neben typischen 
Phasen Bilder, in welchen Kerne vor dem ersten Teilungsschritt einen 
großen Teil ihrer chromatischen Substanz unter teilweisem oder völligem 
Schwinden der Kernwand an das Plasma abgaben (Abb. 1). Etwas Ähn- 
liches ist von JUEL für Syringa chinensis beschrieben worden. Typische 
Synapsis konnte ich bei H. fulva kaum finden, wohl aber bei H. citrina. 
Auch hier finden sich vereinzelt Chromatinkörnchen im Plasma; die 
Kernwand ist aber in der Synapsis erhalten. 

Chromosomenzählungen wurden an Mikrotomschnitten und an Prä- 
paraten vorgenommen, die nach dem Herrzschen Quetschverfahren mit 
Carmin-Essigsäure gefärbt worden waren. Bessere Ergebnisse lieferten 
die Mikrotomschnitte. Als normale Haploidzahl wurde für H. fulva ein- 
wandfrei 12 ermittelt. Am besten war dies an vier Äquatorialplatten mit 
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12 bivalenten Chromosomen zu erkennen (Abb. 2). Damit stimmte auch 
ein deutliches Bild einer Diakinese überein, das bei der ersten Teilung des 
Archespors gefunden wurde und 12 Gemini aufwies. In Wurzelspitzen 
von H. citrina wurden 24 Chromosomen gezählt. Darin liegt eine Be- 
stätigung des STRASBURGERSchen Befundes. 

Während sich die genannten Forscher alle nur mit der cytologischen 
Betrachtung des Pollenkornes beschäftigten, suchten wir die Frage nach 
der Sterilität auch auf anderem Wege zu klären. Die Keimfähigkeit des 
Pollens wurde sowohl in künstlichen Kulturen als auch durch Hand- 
bestäubungen an H. minor, fulva und citrina ausgeprobt. Bei den Kultur- 
versuchen wurde die Methode des hängenden Tropfens in feuchter Kam- 
mer gewählt. In 25%igem Saccharose-Agar keimte der Pollen aller drei 
untersuchten Arten nach 24 Stunden gut. Im Durchschnitt kamen nach 
ungefähren Schätzungen bei H. fulva auf etwa 200 große Pollenkörner 
45—55 kleine; letztere keimten nie. Auf der Narbe keimte weder der 
Pollen von H. fulva noch der von H. citrina. Dagegen war die künst- 
liche Bestäubung bei H. minor erfolgreich. Ich fand sowohl gekeimte 
Pollenkörner auf der Narbe als auch 24 Stunden nach der Bestäubung 
im basalen Teil des Griffelkanals Pollenschläuche, die nach 48 Stunden 
die Plazenta erreicht hatten und im Gewebe der Samenanlagen bis zum 
Embryosack verfolgt werden konnten. Der Nachweis erfolgte an Frei- 
handschnitten mittels Anilinblau. Es wurde nun versucht, auf anderem 
Wege eine Befruchtung von H. fulva und citrina zu erzielen. So wurden 
die Narbenpapillen verletzt, da in anderen Fällen auf diese Art günstige 
Ergebnisse erzielt wurden. Des weiteren wurden Bestäubungen mit dem 
Pollen einer H. fulva bzw. citrina aus einem anderen Garten vorgenom- 
men. Ein Erfolg war nicht zu erzielen, auch das Halten bestäubter Blüten 
in feuchter Kammer änderte nichts an den negativen Resultaten. Schließ- 
lich wurde Pollen, der in 25%igem Saccharose-Agar teils mit teils ohne 
Narbensekret gekeimt war, auf die verletzten Narbenpapillen gebracht. 
Damit wurde bei beiden Arten der Erfolg erreicht, daß Pollenschläuche 
in den apikalen Griffelteil eindrangen. In ihrem basalen Teil dagegen 
waren solche niemals aufzufinden. Es wird also entweder das Wachstum 
durch irgendwelche hemmende Stoffe gestört, oder es wird ein weiteres 
Vordringen der Pollenschläuche durch das Schrumpfen des Griffelge- 
webes verhindert. Der Ablauf der Befruchtung wird durch die Länge 
des Griffels, die im Durchschnitt bei den Arten 12 cm beträgt, sehr ver- 
langsamt. Bevor der Schlauch den Griffel durchwachsen kann, geht letz- 
terer zugrunde. Zur Befruchtung kann es also aus doppelter Ursache 
nicht kommen: Der Pollen keimt nicht auf der Narbe, aber auch künst- 
lich angekeimter Pollen kann den Griffel nicht durchwachsen. 


Planta Bd. 5. 52a 
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Embryosackuntersuchungen. 

Angaben iiber Untersuchung von Samenanlagen bei Hemerocallis fin- 
den sich mit Aus- 
nahme einer kurzen 
Angabe von Srras- 
BURGER (1879) fiir 
H. fulva überhaupt 
nicht in der Literatur. 

Die anatropen 
Samenanlagen liegen 
im dreifächerigen 
Fruchtknoten an der 
zentralen Plazenta in 
6 Reihen angeheftet. 
Der Entwicklungs- 
gang und Konstruk- 
tionstyp des Embryo- 
sackes ist bei H. fulva 

_ der gleiche wie bei H. 
citrina. 

Die jüngsten Stadien, 

die sich in unserem Mate- 

rial finden, zeigen den 

Kern der Archesporzelle 

im Stadium der Ruhe. 

Die mit reichlich Plasma 

angefüllte, sehr in die 

Lange gestreckte Arche- 

sporzelle hebt sich deut- 

lich gegen das zarte Nu- 

zellusgewebe ab (Abb. 3). 

Die Angabe STRASBUR- 

GERs iiber die in der Regel 

fehlende Deck- oder Tape- 

tumzelle erfuhr eine Be- 
stätigung, da in meinen 

Präparaten oberhalb der 

Archesporzelle eine Deck- 

zelle nie anzutreffen war. 

Abb. 4. Hemerocallis fulva, junge Samenanlage, der Kem Auch STRASBURGER hat 

des Archespors in Diakinese mit 12 Gemini. nur einen Fall beschrie- 
ben, in dem das Archespor nicht wie iiblich der subepidermalen Zell- 
schicht angehört, sondern ausnahmsweise durch eine Deckzelle von ihr 
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getrennt ist. Die Integumente beginnen zu dieser Zeit ihre Entwick- 
lung ; die Samenanlage ist noch atrop, beginnt aber bald sich in horizon- 
taler Ebene zu krümmen. Nach Abb. 3 hat das innere Integument etwa 
die halbe Héhe des Nuzellusscheitels erreicht, das in der Figur nicht ab- 
gebildete äuBere bildet zwei groBe Hôcker an der Basis der Samenanlage. 
Das Synapsisstadium wurde bei H. fulva am häufigsten angetroffen. Es 

= war normal: der Nukleolus ist in 
die Nähe der Kernwand gerückt, 
die Chromatinmasse hat sich ihm 
als Fadenknäuel seitlich angelegt. 
Recht anschaulich erscheint die 
Diakinese in Abb.4. Es ließen 







Abb. 5. Hemerocallis citrina, Nucellus einer jungen Abb. 6. Hemerocallis citrina. 8kerniger 
Samenanlage mit der Tetrade. Embryosack aus 2 Schnitten kombiniert. 


sich in diesem Stadium einwandfrei 12 bivalente Chromosomen zahlen. 
Die Chromosomen haben sich als Gemini paarweise an- oder übereinander 
gelegt und an der Wand verteilt ; nur an zwei Chromosomen, die unter dem 
Nukleolus lagen (in derAbbildung sind sie der Deutlichkeit halber über ihm 
eingezeichnet), war der Doppelcharakter nicht deutlich zu erkennen. Wei- 
tere Phasen der Teilungen kamen bei H. fulva nicht zur Beobachtung, 
dagegen konnte der Entwicklungsgang der Archesporzelle bei H. citrina 
bis zur Tetrade verfolgt werden (Abb. 5). Die zwei Teilungsschritte der 
Reduktion liefern eine Tetrade, deren Zellen deutlich voneinander ge- 
trennt sind; die Entwicklung der Integumente hat nunmehr so gut wie 
ihren Abschluß erreicht. Die zwei in der Mitte gelegenen Makrosporen 
52* 














796 H. Timm: Untersuchungen über die Sterilitätsursachen 
beginnen — wie schon STRASBURGER fand — zunächst zu degenerieren. 
Bald folgt auch die mikropylare, während die chalazale in drei Teilungs- 
schritten, die synchron verlaufen, zum achtkernigen Embryosack aus- 
wächst. Abb. 6 läßt ohne weiteres erkennen, daß die Anordnungen der 
Zellen im fertigen Embryosack dem Normaltyp entspricht. Die Ver- 
schmelzung der beiden Polkerne war nicht zu beobachten. Irgendwelche 





Abb. 7. Hemerocallis citrina, ältere, abnorme Samenanlage im Längsschnitt. Unten Funikulus, 

oben das äußere Integument, das ein kallusartiges Gewebe umschließt. Dieses ist aus der allein 

persistierenden Mantelschicht des inneren Integumentes hervorgegangen und hat die Embryosack- 
höhlung ausgefüllt, nachdem der Nuzellus resorbiert war. 


Abnormitäten waren nicht festzustellen, doch konnte ich nur sehr wenige 
derartige, komplette Embryosäcke finden. Die normale Entwicklung 
wird nämlich nur in wenigen Samenanlagen durchgeführt. In der Mehr- 
zahl der Fälle treten Abweichungen vom Normalschema auf. Bis zur 
Tetradenbildung verläuft der Entwicklungsgang normal. Dann aber 
treten Degenerationen in weitgehendem Maße auf. Ihr Anfang zeigt sich 
im Plasma des Embryosackes, das sich von der Wand zurückzieht, auf- 
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fallend viel Farbstoffe speichert und schlieBlich wie auch die Kerne 
gleichmaBig dunkelgefärbt erscheint, wie dies bei degenerierenden Zellen 
schon öfter beobachtet worden ist. Die Veränderungen sind so stark, 
daB in den meisten Fallen eine sichere Deutung des Bildes nicht mehr 
méglich ist. Nicht allein der Embryosack und seine Kerne werden von 
dieser Desorganisation betroffen; auch die Zellen des Nuzeliusgewebes 
zeigen entsprechende Veränderungen. Die Kerne werden homogener, das 
Plasma läßt sich nicht mehr differenzieren und färbt sich gleichmäßig 
stark, so daß man den Inhalt der Zellen nicht mehr analysieren kann. 


* 





Abb. 8. Hemerocallis citrina, ältere abnorme Samenanlage im Querschnitt. Außen das äußere 
Integument, innen die Mantelschicht des inneren Integumentes, die hier 2 Höhlungen umschließt. 
Die Mantelschicht ist z. T. normal einreihig, 2. T. beginnt die kallöse Wucherung. 

In ein paar älteren, regelrechten Fruchtkapseln von H. citrina, die dick 
angeschwollen waren, fanden sich besondere Abnormitäten. Die Samen- 
knospen zeigten mehr oder minder abnorme Formen (Abb. 7) und waren 
zum Teil geschrumpft. Ihre hauptsächliche Gewebemasse wird vom 
äußeren Integument gebildet, vom inneren ist nur eine typische Mantel- 
schicht übrig geblieben, der Nuzellus ist resorbiert. Die Mantelschicht 
umschließt eine große Höhlung, den Embryosack. In einem Falle waren 
durch Einschnürung der Mantelschicht zwei Höhlungen entstanden 
(Abb. 8). Die Höhlung enthält ein schwach ausgebildetes Endosperm 
(Abb. 9), das parthenogenetisch entstanden sein muß, da keinerlei An- 
zeichen eines Befruchtungsvorganges zu sehen waren. An einer Stelle 
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waren drei mit Membran umgebene Zellen am mikropylaren Ende zu 
beobachten, die vielleicht dem Eiapparat entsprechen ; auch war einmal 
ein vermutlich sekundärer Embryosackkern zu beobachten, dagegen nie- 
mals Antipoden. In der großen Mehrzahl der Samenknospen ist die Höh- 
lung von einem kallusartigen Gewebe ganz erfüllt, das durch Wucherung 
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Abb. 9. Hemerocallis citrina. Embryosack einer abnormen Samenanlage. Am chalazalen Ende 
der Mantelschicht ist aus einer Wucherung ein 2zelliger Integumentembryo hervorgegangen. 
Innen befindet sich ein parthenogenetisch entstandener Endospermbelag. Der Nuzellus ist resorbiert. 


der Mantelschicht entstanden ist (Abb. 7). Dasselbe beobachtete HABER- 
LANDT (1922) an Scopolia carniolica, und zwar an Blüten, deren Frucht- 
knoten bei ungewöhnlich niederen Temperaturen steril geblieben waren. 
Da auch bei Hemerocallis im Embryosack und seiner Umgebung ab- 
sterbende Zellen oder Kerne vorhanden sind, wird man auch hier an 
Nekrohormone als wirksame Stoffe denken. In einem Falle war am 
chalazalen Ende ein typischer zweizelliger Integumentembryo zu be- 
obachten (Abb. 8). 
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Der Embryosack entsteht also normal, degeneriert aber meist zu der 
Zeit, in welcher in ihm die Kernteilungen vor sich gehen. Ein aus der 
Eizelle entstandener Embryo wurde nie beobachtet; nur einmal Inte- 
gumentembryonie. 

Theoretischer Teil. 

Samensterilität von Phanerogamen kann nach unseren bisherigen 
Kenntnissen durch ganz verschiedene Ursachen bewirkt werden. Wir 
können unterscheiden: 1. Fehlen der Bestäuber bei Pflanzen, die aus 
ihrem Heimatland exportiert wurden, 2. Selbststerilitat bei gärtnerischen 
Kulturpflanzen, die im allgemeinen vegetativ vermehrt werden und nur 
auf wenige Ursprungsindividuen zurückgehen, 3. klimatische Faktoren 
und 4. Bastardierungen. 

Es kann hier von den Fällen abgesehen werden, in denen sich die 
Sterilität auf Unmöglichkeit der Bestäubung zurückführen läßt. Diese 
Ursache kommt bei Hemerocallis nicht in Betracht, da auch künstliche 
Bestäubung versagt. 

Eine Reihe unserer gärtnerischen Kulturpflanzen ist ursprünglich nur 
in einem oder wenigen Exemplaren nach Europa gekommen und dann 
durch Rhizomteilung, Knollen usw. vegetativ vermehrt worden. Ist nun 
eine derartige Pflanze in ihrem Ursprungsland selbststeril, so liegt es auf 
der Hand, daß auch alle durch vegetative Vermehrung erhaltenen Nach- 
kommen untereinander steril bleiben müssen. So fiel es z. B. seit langem 
auf, daß eine Reihe ausländischer auf Java gezogener Pflanzen nie Samen 
ansetzte. CAMMERLOHER untersuchte im Garten von Buitenzorg Thun- 
bergia grandiflora, eine Liane aus Britisch-Indien, die trotz reichlicher 
Blüten und häufigen Insektenbesuchs nie Samen ausbildete ; auch Hand- 
bestäubungen schlugen fehl. Man glaubte früher diese Unfruchtbarkeit 
auf das feuchte Klima zurückführen zu sollen. CAMMERLOHER wies aber 
nach, daß alle Pflanzen dieser Art von einem einzigen, aus Indien ein- 
geführten Exemplar abstammten. Als sie mit Pollen einer frisch ein- 
geführten Pflanze bestäubt wurden, trat Befruchtung ein. Die Ursache 
der Erscheinung war also lediglich Selbststerilitat. Nach CORRENS, dem 
sich neuerdings besonders East angeschlossen hat, verhindern Hem- 
mungsstoffe, „die vom Narben- und Griffelgewebe gebildet werden, die 
richtige Keimung und weitere Entwicklung der Schläuche, sobald die 
Pollenkörner von demselben Individuum stammen“. 

Eine bedeutende Anzahl von Pflanzen ist an den Grenzen ihres natür- 
lichen Verbreitungsgebietes steril. Darwin weist darauf hin, daß viele 
alpine Pflanzen im Gebirge über die Höhe emporsteigen, auf der sie 
Samen erzeugen können, und sich an dieser oberen Grenze ihres Aus- 
dehnungsgebietes fast ausschließlich vegetativ vermehren. Das Verhal- 
ten von Hedera Helix veranschaulicht deutlich, welchen Einfluß die Tem- 
peratur auf die Ausbildung der Sexualorgane ausübt. Im nördlichsten 
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Schweden und RuBland kann sich der Efeu nur durch vegetative Ver- 
mehrung behaupten. Die niedere Temperatur läBt es nicht zur Frucht- 
bildung kommen. Im siidlichen Schweden aber reicht das Klima zur 
Bliiten- und Samenentwicklung aus. 

Ähnliche Fälle sind nicht selten beschrieben worden, z. B. auch an 
Wasserpflanzen. Nach den Forschungen, die WESENBERG-LUND an- 
stellte, verhalten sich in Danemark die Gattungen Sagittaria, Butomus, 
Hydrocharis und Stratiotes 

Als weiteres Beispiel kann Acorus Calamus angefiihrt werden, der 
über einen groBen Teil der Erde Verbreitung gefunden hat. Friichte sind 
jedoch in unseren Breiten eine große Seltenheit. Nach Micxs kommt der 
Embryosack nicht zur normalen Ausbildung. Dieser Autor hat nun an 
Stécken aus der wahrscheinlichen Heimat des Kalmus, nämlich Süd- 
ostasien, und an Stöcken der Straßburger Gegend gezeigt, daß diese im 
Warmhaus zur Entwicklung normalen Pollens und normaler Ovula 
schreiten. Die Hemmungen in der Entwicklung europäischer Pflanzen 
sind somit jedenfalls auf die niederen Temperaturen zurückzuführen. 

Was geht nun innerlich bei diesen Pflanzen vor? Sowohl experimen- 
tell als auch cytologisch ist diese Frage des öfteren Gegenstand der For- 
schung gewesen. Sehr lehrreich sind z. B. die Studien, die SAKAMURA und 
Stow an Pollen von Solanum tuberosum L. angestellt haben. Durch 
Überschreiten der Optimalgrenzen der Temperatur nach oben und unten 
wird die Teilungsfähigkeit der Pollenmutterzellen sehr nachteilig beein- 
flußt. Die Untersuchungen der genannten Forscher erstrecken sich auf 
16 Pflanzen, die teils im freien Feld, teils im Laboratorium oder Warm- 
haus beobachtet worden sind. Durch Anwendung zu hoher Tempera- 
turen konnten die Verfasser männliche Sterilität erzeugen ; bei Tempera- 
turen von 25°—30° traten während der Reduktionsteilung der Pollen- 
mutterzellen Unregelmäßigkeiten ein, im wesentlichen teilweiser Ausfall 
der Geminibildung, wodurch abweichende Chromosomenzahlen zustande 
kamen. Desgleichen wurde der Ausfall der zweiten Teilung beobachtet. 
Bei 20° verläuft der Entwicklungsgang normal, der Haplont besitzt dann 
24 Chromosomen. Diese Temperatur wird von den Untersuchern als die 
günstigste betrachtet. 

Mic#aeLıs konnte in seinen Versuchen an Æpilobium-Arten Ano- 
malien der Pollenentwicklung (Zwergpollen) durch den Einfluß starker 
Kältestürze erzielen. Der Unterschied in den Temperaturen betrug inner- 
halb 1—2 Stunden mindestens 20°. 

Bei vergleichenden Versuchen an Hyacinthen verschiedener Varie- 
täten, die teils in Freilandkultur unter normalen Bedingungen wuchsen, 
teils im Gewächshaus angetrieben wurden, fand pz Mot bei den ersteren 
meist weniger als 10% sterile Pollenkörner, bei den im Wachstum ex- 
perimentell beeinflußten dagegen eine Reihe abnorm gebildeter Pollen- 
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körner. So fand er neben normalen große ellipsoide und kleinere ellipsoide 
bis tetraedrische sterile Pollenkörner, große runde mit Stärkekörnern 
vollgepfropfte und mehrkernige Körner. Die einzelnen Varietäten unter- 
schieden sich im Vorkommen dieser mannigfachen Formen. Die viel- 
kernigen Körner keimten in künstlichen Kulturen — 20%igen Rohr- 
zuckerlösungen — leichter als die normalen. Ob es möglich ist, die mit 
Stärke angefüllten Körner zum Keimen zu bringen, ist ungewiß; meist 
platzen sie in Nährlösungen. Antherenschnitte der Varietät YELLow- 
Hammer förderten bei der cytologischen Untersuchung das Resultat zu- 
tage, daß die mehrkernigen Pollenkörner meist 4, aber auch 5—8 Kerne 
aufwiesen. Bei ihren Teilungen ließen sich 8 Haploidehromosomen 
zählen. Von Wichtigkeit ist, daß die Kerne der mit Stärke reich ver- 
sehenen Körner etwa doppelt so groß sind als die Kerne der normalen 
fertilen Körner, und daß ihre Chromosomenzahl ohne Zweifel größer als 
10 ist. pe Mot hält sie daher für diploid. 

Bestäubungsversuche mit Pollen der durch Außenbedingungen be- 
einflußten Exemplare ergaben reichlichen Samenansatz bei Kreuzung 
verschiedener Varietäten untereinander. DE Mot ließ die Samen keimen 
und unterzog die Wurzeln der jungen Pflanzen einer cytologischen Unter- 
suchung. Dabei stellte sich heraus, daß sich bei einer Rasse triploide 
Pflanzen fanden, die 12 lange Chromosomen, 6 kurze und 6 von mittlerer 
Größe besaßen. Man kann dies durch die Annahme erklären, diese Pflan- 
zen seien aus der Befruchtung mit einem der diploiden Pollenkörner her- 
vorgegangen. Bei triploiden Pflanzen treten nun im Verlaufe der Re- 
duktionsteilung eine Reihe verschiedenster Unregelmäßigkeiten auf. 
Durch Kreuzung triploider Rassen mit diploiden läßt sich also eine 
weitere Fülle von neuen Kulturvarietäten erzielen, die in ihren Chromo- 
somenzahlen voneinander abweichen. 

GEERTS hat in einer früheren Untersuchung partielle Sterilität an 
Oenothera Lamarckiana festgestellt. Die sterilen Samenanlagen bilden 
überhaupt keine Embryosäcke aus. Es degenerieren bereits alle vier 
Zellen der Tetraden. HABERLANDT untersuchte neuerdings im Spätherbst 
gesammeltes Material von Oenothera Lamarckiana und fand neben ganz 
normalen Samenanlagen zahlreiche Abnormitäten. So fanden sich Hem- 
mungsbildungen der Synergiden, mangelhafte oder ausbleibende Diffe- 
renzierung der Eizelle, vegetative Vermehrung der Embryosackkerne auf 
20 und mehr — normal sind für diese Onagracee 4 Kerne —, Zwillings- 
embryosäcke, die aus zwei Tetradenzellen entstanden waren und der 
Länge nach nebeneinander lagen, und Ansätze zur Bildung von Nuzellar- 
embryonen. Der Autor deutet diese Abnormitäten als Alterserschei- 
nungen der Pflanzen, die durch die ungünstigen Witterungsverhältnisse 
des Herbstes bedingt waren. 

Diese Betrachtungen lehren, daß häufig klimatische Verhältnisse die 
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Pollen- und Embryosackausbildung degenerativ beeinflussen. Man sieht, 
wie schon bei echten Arten die Ausbildung der Haplonten unter un- 
günstigen klimatischen Bedingungen, insbesondere unter ungewöhnten 
Temperaturen leidet. 

Sterilität findet sich auch häufig bei Formen, die ausgesprochene 
Bastarde sind ; sie zeigen dann meist ein üppiges vegetatives Wachstum. 
Wie liegen nun die cytologischen Verhältnisse bei ihnen? Aus den For- 
schungen, die Frl. BoGenstam über den total sterilen Gartenbastard 
Syringa chinensis angestellt hat, geht hervor, daß seine Abnormitäten 
nicht nur durch die Bastardnatur, sondern auch durch den Einfluß der 
niederen Temperatur zustande kommen. Bei der Ausbildung des Pollens 
zeigen sich Mißbildungen wie Durchschnürung des Kerns der Pollen- 
mutterzellen, Unterbleiben einer normalen Diakinese und Ausstoßen be- 
stimmter Chromatinmengen ins Plasma. Frl. BOGENSTAM erbrachte den 
Beweis, daß sich unter Umständen alle Pollenmutterzellen normal ent- 
wickeln, und daß durch Anwendung niederer Temperaturen die von JUEL 
und TiscHLER bei demselben Objekt gefundenen Abnormitäten erzielt 
werden können. Bis dahin glaubte man die abnorme Pollenentwicklung 
allein auf hybridische Einflüsse zurückführen zu sollen. Syringia chi- 
nensis entwickelt bei warmem Frühlingswetter normalen Pollen; Kälte- 
perioden erzeugen Anomalien. 

Die Sterilität der Ribes-Hybriden ist nach Tısc#Ler bedingt durch 
die Unfähigkeit des Pollens, keimen zu können, und durch die Degene- 
ration der Zellen, die den Embryosack liefern. 

Erwähnenswert sind auch die Versuche desselben Forschers an Poten- 
tilla Tabernaemontani Xopaca (rubens), bei denen durch Außeneinflüsse 
wie Verdunkelung und Temperaturunterschiede ein sonst fertiler Bastard 
steril wird. 

MICHAELIS zieht aus seinen Ergebnissen an Epilobium-Arten die Fol- 
gerung, daß diese Hemmungen bei allen Pflanzen durch Außeneinflüsse, 
besonders durch abnorme Temperaturen ausgelöst werden. Die Bastard- 
formen sollen nur gegenüber den echten Arten bedeutend empfindlicher 
gegen Außeneinflüsse sein. 

Welche von diesen Sterilitätsursachen trifft nun für unseren Fall zu? 

Man könnte sich gut vorstellen, daß H. fulva und H. citrina von einer 
im Ursprungsland selbststerilen Pflanze abstammen, und die bei uns ge- 
züchteten Pflanzen Nachkommen von einem oder wenigen Stöcken sind, 
die nun natürlich alle untereinander steril sind. Ihre Unfruchtbarkeit 
würde durch diese Annahme eine einfache Erklärung finden und hierfür 
spricht mancherlei. In der ganzen Gattung Hemerocallis ist Selbststerili- 
tät nichts Ungewöhnliches. Sie ist nachgewiesen bei H. Dumortieri, H. 
serotina und H. flava. Nicht untersucht sind folgende Arten: H. nana, 
H. Forrestii, H.aurantiaca und H. Thunbergii. Nicht selbststeril und ab- 
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solut fertil ist einzig allein H. minor. Danach ist es nicht unwahrschein- 
lich, daß H. fulva und H. citrina ebenfalls selbststeril sind. Für die Selbst- 
sterilitat spricht ferner der Umstand, daB der Pollen beider Arten in 
Nährlösungen gut keimt, während er auf der Narbe nie in Pollenschlauch- 
bildung beobachtet werden konnte. Selbst künstlich angekeimter Pollen 
konnte im Griffelgewebe nur zu ganz geringem Wachstum gebracht wer- 
den. Somit liegen wohl Hemmungsstoffe der Narbe oder des Griffels vor, 
wie solche für viele andere selbststerile Pflanzen bekannt geworden sind. 
Die Selbststerilität kann aber weder die Ursache der Degeneration der 
Embryosäcke sein noch für die vielfachen Abnormitäten bei der Pollen- 
entwicklung verantwortlich gemacht werden. 

Als Ursache der Degenerationserscheinungen der männlichen und 
weiblichen Haplontengeneration könnten dagegen klimatische Faktoren 
wohl in Betracht kommen. Es steht außer Frage, daß die H.-Arten in 
ihrem Heimatslande ein viel wärmeres Klima gewöhnt sind als sie es bei 
uns vorfinden. Wie weitgehend bei manchen Pflanzen die Haplonten- 
generation an den Verbreitungsgrenzen durch ungünstige klimatische 
Verhältnisse beeinflußt werden kann, ist oben bereits ausgeführt worden. 
Im gleichen Sinne spricht für Hemerocallis die Tatsache, daß mittel- 
europäische Gärten wie Basel und Budapest, die allgemein ein viel wär- 
meres Klima als Norddeutschland besitzen, ab und zu in heißen, trocke- 
nen Sommern Samen von H. citrina ernten. Bei H. flava tritt nur im süd- 
lichen Europa Fruchtbildung regelmäßig ein. Schon bei Augsburg fruch- 
tet sie gut und reichlich. Auch im cytologischen Bilde stimmen unsere 
Befunde mit den Beobachtungen anderer Autoren, die den Einfluß von 
Temperaturveränderungen auf die Haplontengeneration untersuchten, 
überein. Vor allem bei H. fulva kommen ähnliche Abnormitäten vor. 
So erscheint es höchstwahrscheinlich, daß klimatische Faktoren Ursache 
der Haplontendegeneration sind. Experimentell entscheiden könnte man 
diese Frage, wenn die Hemerocallis-Arten günstigeren klimatischen Be- 
dingungen als sie sie in Freilandkultur finden, ausgesetzt würden, etwa 
den Bedingungen des Kalthauses oder des gemäßigten Warmhauses. Wir 
behalten uns vor, später über entsprechende Versuche zu berichten. 

Wie steht es nun aber mit der Bastardhypothese? Ernst (1918) 
schließt aus den Unregelmäßigkeiten in der Pollenentwicklung auf 
hybride Formen; TiscHLeR (1922) spricht H. fulva geradezu als ,,hybrid- 
verdächtig‘ an. Ob H. fulva ein Bastard war, läßt sich geschichtlich 
nicht mehr feststellen. Lassen sich nun aus unseren cytologischen Be- 
funden zwingende Schlüsse auf die Bastardnatur von H. fulva und H. 
citrina ziehen? Die cytologische Diagnose von Bastarden ist verhältnis- 
mäßig leicht, wenn es sich bei den Eltern um Formen handelt, die sich 
durch die Chromosomenzahlen unterscheiden. Hier sei auf die Beispiele 
der Drosera-Bastarde von ROSENBERG und die T'riticum-Kreuzungen von 
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Kımara und Sax hingewiesen. Drosera rotundifolia besitzt 10, Drosera 
longifolia 20 Haploidchromosomen. In der Diakinese der heterotypischen 
Teilung des Bastards vereinigen sich nur 10 männliche mit 10 weiblichen 
Chromosomen zu Gemini. 10 Chromosomen bleiben überzählig und ver- 
teilen sich nach den Zufallsgesetzen auf die Dyadenkerne. Sie können 
auch eigene Sonderkerne bilden. So müssen die Tetradenkerne wech- 
selnde Chromosomenmengen bekommen, die Ausgangspunkte für anders- 
chromosomige Rassen ergeben. 

Das Gleiche ist bei den Triticum-Kreuzungen zu finden. Zu Bastar- 
dierungen wurden Arten mit 7, 14 und 21 Haploidehromosomen benutzt, 
und es zeigte sich genau so wie bei den Drosera-Bastarden, daß immer 
soviel Gemini auftreten, wie der Elter mit geringerer Chromosomenzahl 
Haploidchromosomen besitzt, während die übrigen ungepaart regellos 
auf die Pole der Reduktionsspindeln verteilt werden. An dem Vorhanden- 
sein von uni- und bivalenten Chromosomen in der Reduktionsteilung läßt 
sich also leicht die Diagnose auf die Bastardnatur einer fraglichen Pflanze 
stellen, wenn deren Eltern verschiedene Chromosomenzahlen aufwiesen. 
Bei dem von uns untersuchten H.-Material fanden wir nun aber stets 
bivalente Chromosomen ; nie zeigten sich in der Diakinese oder der Meta- 
phase des ersten Teilungsschrittes Bilder, die auf die Existenz ungepaart 
bleibender Chromosomen schließen ließen. Auch die vorhergehenden 
Untersucher der H. fulva sprechen weder in ihren Beschreibungen von 
dem Vorhandensein von uni- neben bivalenten Chromosomen, noch läßt 
sich aus ihren Abbildungen etwas derartiges ersehen. So können wir wohl 
mit Sicherheit sagen, daß H. fulva auf keinen Fall als Bastard zwischen 
Eltern mit verschiedener Chromosomenzahl anzusehen ist. 

Wenn die Diagnose auf die Bastardnatur einer Pflanze aus dem Vor- 
handensein von uni- und bivalenten Chromosomen verhältnismäßig ein- 
fach zu stellen ist, so fällt sie um so schwerer, wenn es sich um einen 
Bastard handelt, dessen Eltern die gleichen Chromosomenzahlen auf- 
wiesen. Hier treten die verschiedensten Abnormitäten auf, wie sie bereits 
weiter oben erwähnt worden sind. Diese gleichen Abnormitäten in der 
Pollen- und Embryosackbildung lassen sich aber auch durch besondere 
klimatische Faktoren erzielen, wie es neuerdings MICHAELIS bei dem 
sicher nicht hybridverdächtigen Epilobium angustifolium nachgewiesen 
hat. Hier wird die Unterscheidung zwischen den Faktoren ,,Bastardie- 
rung“ oder „klimatische Einflüsse‘ ungemein schwierig, wenn nicht un- 
möglich, zumal nach der Anschauung von MicHa£.is Bastarde und reine 
Arten sich nicht qualitativ in der Ausbildung derartiger Abnormitäten 
voneinander unterscheiden, sondern nur graduell durch ihre geringere 
oder größere Reaktionsfähigkeit auf Außeneinflüsse. Bei den H.-Arten 
finden wir zwar derartige Abnormitäten in ausgesprochenem Maße, aber 
es läßt sich auch hier nicht entscheiden, welche etwa auf klimatische und 
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welche auf Bastardeinflüsse zurückzuführen sind. Für diese Frage wäre 
vielleicht eine Lésung von der Kultur der Pflanzen unter anderen klima- 
tischen Bedingungen — Warmhaus usw. — zu erwarten. 

Eine Beobachtung lieBe sich aber immerhin anführen, die vielleicht 
im Sinne der Bastardhypothese zu deuten wäre. Das ist die von uns nach- 
gewiesene Fähigkeit der H. citrina, Integumentembryonen zu bilden. 
Reife Samen haben wir nicht erhalten. Es ist aber nicht ausgeschlossen, 
daB in den seltenen Fallen, wo von H. citrina von anderen Beobachtern 
Samen erhalten worden sind, diese gleichfalls nicht auf Amphimixis zurück- 
gehen, sondern auf apomiktisch entstandene Embryonen. Stellen wir 
uns auf den Standpunkt, den ERNST vertritt — Bastardierung als Ur- 
sache der Apogamie —, so wäre dies ein Punkt, der wohl für die Bastard- 
hypothese sprechen könnte. Aber unsere Kenntnisse in dieser Beziehung 
sind noch zu gering, als daß man mit absoluter Sicherheit einen derartigen 
Kausalnexus annehmen könnte. 

Weiter ist erwähnenswert, daß — bei H. fulva wenigstens — Rassen 
mit verschiedenen Chromosomenzahlen existieren. Wir konnten bei 
unserem Material 12 Haploidchromosomen feststellen, während Scutir- 
HOFF 24 Haploidchromosomen und BELLING gar 33 Haploidchromosomen 
fand. Die von SeHÜRHOFF untersuchte Rasse muß also gegenüber unserer 
als tetraploid angesehen werden, während die von BELLING benutzte 
Rasse als pentaploid zu betrachten wäre. Bei ihr zeigt sich noch die 
weitere Eigentümlichkeit, daß die Chromosomen in der Reduktions- 
teilung sich zu trivalenten „Gemini“ zusammenlegen. Bei der Reduk- 
tionsteilung wandern dann nach den beiden Polen in dem einen Fall, von 
dem BELLING berichtet, 15 und 18 Chromosomen nach den beiden Polen. 
Wie diese Rassen entstanden sind, ob durch künstliche Bastardierung 
von seiten der Züchter — eventuell mit anderen’ Arten — oder auf dem 
Wege von Mutationen — etwa vergleichbar den sexuell entstandenen 
Veränderungen der Chromosomenzahl von Datura, wie sie BLAKESLEE 
und BELLING erhalten haben —-, wissen wir nicht und können es auch 
kaum noch feststellen. Auf jeden Fall zeigt diese Tatsache, daß bei 
H. fulva sich im Laufe ihrer Kultur eine ganze Reihe von Chromosomen- 
differenzen ergeben haben. Dies braucht nicht unbedingt für eine ur- 
sprüngliche Bastardnatur zu sprechen, da wir ja auch bei reinen Arten 
— vgl. Datura — eine derartige Rassenbildung durch Chromosomen- 
vermehrung vorfinden. 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß wir zur Zeit nicht entscheiden 
können, ob die verschiedenen Abnormitäten der H. fulva und H. eitrina 
in der Embryosack- und Pollenentwicklung auf klimatische Einflüsse 
oder Bastardierung zurückzuführen sind. Hier müssen weitere For- 
schungen über die Variabilität der Chromosomenzahlen und über den 
Einfluß anderer klimatischer Bedingungen einsetzen. 
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Zusammenfassung. 

1. H. fulva und citrina sind bei uns in Freilandkulturen stets steril. 
Sie lassen sich auch dann nicht befruchten, wenn in Nährlösung an- 
gekeimter Pollen auf die Narbe gebracht wird. 

2. In der Pollenentwicklung kommen bei H. fulva Unregelmäßig- 
keiten vor wie: Bildung von mehr als 4 Pollenkörnern aus einer Mutter- 
zelle, darunter solcher, die die Normalgröße nicht erreichen, Karyomeren- 
bildung im Pollenkorn — und zwar bei der Teilung des primären Mikro- 
sporenkernes (SCHÜRHOFF) oder durch Amitosen des vegetativen Kernes 
(FULLMER) — und schließlich wechselnde Chromosomenzahl. 

3. Bei der Embryosackentwicklung beider Arten läßt sich feststellen, 
daß die Reduktionsteilung normal verläuft, daß sich aber nur wenige 
Makrosporen zu normalen Embryosäcken entwickeln, während die weit- 
aus größere Mehrzahl der Embryosäcke schon vor ihrer Reife durch 
degenerative Ausbildung zugrunde geht. 

4. Bei H. citrina findet sich Kallusbildung im Embryosack und An- 
satz zu Integumentembryonie. 

5. Als Ursachen der Sterilität wären Selbststerilität, klimatische 
Faktoren und Bastardierung in Betracht zu ziehen. Selbststerilität liegt 
höchstwahrscheinlich vor. Sie würde aber die Degenerationen und Ent- 
wicklungsanomalien der Haplontengeneration nicht erklären. Hierfür 
mögen klimatische Einflüsse weitgehend als Ursache in Betracht kom- 
men. Ob bei beiden Arten ursprünglich Bastarde vorliegen, läßt sich 
nicht sicher entscheiden, doch ist es nicht wahrscheinlich. 

6. Bei dem von uns untersuchten Material von H. fulva und H. citrina 
konnte als Haploidzahl der Chromosomen 12 festgestellt werden. Da bei 
H. fulva von anderen Beobachtern andere Chromosomenzahlen fest- 
gestellt wurden (SCHÜRHOFF x—24 und BELLING x = 33), liegen bei dieser 
Art Rassen mit verschiedenen Chromosomenzahlen vor. 
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Planta, 1. — v. Mohl, H. (1860): Über den Ablösungsprozeß saftiger Pflanzen- 
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Pontederiaceae. Botan. Gaz. 25. — Stout, A. B. (1926): The capsules, seeds and 
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Der — Ders. (1908): Zellstudien an sterilen Bastarden. Arch. f. Zellforsch. 1. — 
Ders. (1915): Chromosomenzahl, -Form und -Individualität im Pflanzenreich. 
Progressus rei bot. 5. — Ders. . (1921—1922): Te orage" 20878 Ders. (1924): 
D ag nd Verhältnisse bei pflanzlichen Bastarden. — Vilmorin (1883): Illu- 
strierte Blumengärtnerei. — Fran ts c. (1912): Über einige eigentüm- 

liche Temperaturverhältnisse in der Litoralregion der baltischen Seen und deren 
Bedeutung, nebst einem Anhang über die geographische Verbreitung der zwei 
Geschlechter von Stratiotes aloides. Internat. Rev. d. ges. Hydrobiol. u. Hydrogr. 
— Yahama (1926): Uber die Zytokinese bei der Pollentetradenbildung, zugleich 
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Journ. of Botanic 3, Nr. 2. 


Berichtigung. 
Zur Arbeit „Ein Beitrag zur Kenntnis des Stoffwechsels panaschierter 
Pflanzen“ von W. ScHUMACHER (dieses Archiv, Bd. 5). — In Tabelle 12 auf 
S. 183 lies: g Glukose auf 1000 g Frischgewicht (statt 100 g). 
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